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ОТ РЕДАКЦИИ 


Всесоюзное Ботаническое общество еще в 1946 г. поставило вопрос 
о желательности издания специальных непериодических сборников 
«Проблемы ботаники», в которых можно было бы подвергать обсужде- 
нию актуальные вопросы современной ботаники и освещать значитель- 
ные успехи советской науки в области изучения растительного мира.. 

Особое внимание в этом отношении должны привлекать теоретиче- 
ские вопросы в духе мичуринской биологии и применение в практике 
сопиалистического строительства результатов ботанических исследо- 
ваний. 

В первый выпуск «Проблем ботаники» совершенно естественно не 
могли быть включены статьи по всем вопросам, обсуждение которых 
представляет в настоящее время большое значение в плане формулиро- 
ванных выше задач. Как всякий первый опыт, он, повидимому, не 
лишен существенных недостатков, за указание которых Всесоюзное 
Ботаническое общество будет очень благодарно. Последующие выпуски 
наших сборников расширят круг этих вопросов и одновременно углу- 
бят самую постановку их. 

Вниманию читателей настоящей книги предлагается несколько 
статей по вопросам теории вида и методам систематики растений. Обсуж- 
дение этих вопросов очень своевременно, так как, соприкасаясь 
с вопросами селекции и создания новых форм у растений, эта область 
теоретической ботаники в особенности нуждается в разработке своих 
исходных положений, в решительном освобождении от идеологических 
тенденций буржуазной науки. 

Статья «Проблема создания новых сортов плодовых растений» зна- 
комит с некоторыми результатами работ в этом направлении, начатых 
непосредственно самим И. В. Мичуриным. В статьях, посвященных 
генетической разнокачественности тканей у растений и формирующей 
роли среды в выработке требований на отдельных стадиях развития, 
и в ряде других статей настоящего сборника идеи Т. Д. Лысенко нахо- 
дят выражение и дальнейшее свое развитие. 

Статьи по физиологии растений, помещенные в настоящем выпуске, 
касаются водного режима растений, приспособления их к засолению, 
их корневого питания и других сторон физиологии растений, и в боль- 
шинстве своем непосредственно связаны с проблемой получения высо- 
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ких и устойчивых урожаев и развитием идей нашей отечественной 
школы ботаников-физиологов, основанной К. А. Тимирязевым. 

В области геоботаники в первую очередь наше внимание в сбор- 
нике привлекают вопросы, являющиеся продолжением идей советского 
геоботанического направления, опирающегося на идеи В. В. Докучаева 
и В. Р. Вильямса. С этим направлением связаны осуществление траво- 
польной системы земледелия, продвижение лесных насаждений в степ- 
ную область, вопросы типологии земель и геоботанического райони- 
рования, столь необходимые для многих практических целей, и некото- 
рые другие. 

Авторы настоящего сборника — члены Всесоюзного Ботанического 
общества —с большой готовностью приняли участие в его составлении. 
Дальнейшей задачей является привлечение внимания широкого круга 
научных работников и практических деятелей к важнейшим проблемам 
советской ботаники, что будет способствовать расширению возможно- 
стей использования и направленного преобразования растительных 
богатств нашей Великой Родины. 


ПРОБЛЕМЫ Бо тани к г 
Вып. 1 1950 


ЭВОЛЮЦИЯ РАСТЕНИЙ ПО ДАННЫМ 
ПАЛЕОБОТАНИКИ 


А. Н. Криштофович 


Герои были до Атрида, 
Но древность скрыла их от нас. 
М. В. Ломоносов. Из Горация. 


Введение 


Остатки растений из толщ земной коры свидетельствуют, что расте- 
ння, появляясь сначала в виде примитивных форм, достиғли в течение 
мелового и третичного периодов современного уровня развития. До силура 
мы знаем только представителей слоевповьіх растений — водорослей и бак- 
терий, и только к концу этого периода к ним присоединяются низшие 
сосудистые споровые растения — псилофиты . С половины девона на смену 
им выступают папоротникообразные и частью даже голосеменные растения. 
В каменноугольном периоде особое развитие получают папоротникообраз- 
ные в виде хвощевых, плауновых и некоторых папоротников, особый 


в ископаемом ‘состоянии соответствует уже стадии их относительного 
расцвета, так как очевидно, что прародители новых типов, еще малочис- 
ленные на заре своего существования, имели мало шансов быть сохранен- 
ными в геологических отложениях. 

Если бы мы имели на одной небольшой сравнительно территории 
последовательный порядок осадков всех систем с остатками растений 
вних, мы бесспорно более легко могли бы восстановить картину эволюции 
растений. Однако и при этом фазы развития растений в других странах, 
а затем приток этих форм на нашу основную территорию, затемнили бы 
картину прямой эволюции, создавая впечатление, что эти новые формы 
развились здесь же на основе местных растительных групп, 
а не являются пришлыми, как это есть в действительности. Например 
на Украине п в Западной Европе мы видим чрезвычайно быструю смену 
в конце олигоцень - -начале миоцена вечнозеленой «полтавекой флоры» — 
листопадной «тургайской», состоящей почти нацело из других родов 
и даже семейств. Установлено, что она не эволюционировала на месте, 
а пришла извне, с востока и севера, вытесняя древнюю флору и раєти- 
тельность страны. 

Фактически мы встречаем остатки растений на разных геологических 
уровнях, после значительных «немых» интервалов и в различных странах. 
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В редких случаях встречаются в определенной стране близкие последова- 
тельные фазы развития растительности. Сели ископаемые флоры про- 
являются после значительных геологических интервалов, вслед за сменой 
климатических условий или после долгого морского режима, очевидно, 
что этот новый комнлекс приходит в страну извне, когда она освободилась 
от моря или вышла из засушливого состояния или из-под. ледникового 
покрова. В данном случае массовая миграция флор и растительных фор- 
маций несомненна. 

Поэтому даже изучение ряда последовательных флор на одной огра- 
ниченной территории не может дать картины собственной эволюции 
растений как таковых. Для решения вопроса о развитии растений необ- 
ходимо изучение совокунности всей ископаемой флоры земного шара. 
Однако и здесь возникают большие трудности для выводов в зависимости 
от подхода к вопросу о синхронности флор. Первоначальное увлечение 
перспективами стратиграфии, родившейся на ограниченной территории 
Англии и Франции. повело к представлению, что одни и те же геологи- 
ческие горизонты на всей земле имеют одну и ту же палеонтологическую 
характеристику. Но если эта точка зрения до известной степени справед- 
лива для фауны морских бассейнов, то она вовсе не приложима к назем- 
ной растительности, наиболее чутко отзывающейся на минимальные 
изменения климата и обстановки В конце концов это однообразие орга- 
низмов на всей территории земли в определенные периоды можно допу 
стить в виде господства тех или иных крунных систематических групп, 
(трилобитов, брахиопод, аммонитов, птеридоспермов, саговниковых, по- 
крытосеменных) для больших отрезков времени (периоды), но для более 
коротких стадий и более мелких систематических единиц (семейств 
и родов, видов) это положение совершенно не приемлемо. Нынешняя 
флора и фауна Австралии отражает скорее третичный период. Современ - 
ные флоры умеренных широт и тропиков не имеют между собой ничего 
общего, кроме того, что они состоят преимущественно из покрытосемен- 
ных растений. Не менее резко отличались между собой флоры позднего 
палеозоя тропических и высоких широт. Этот момент создает определен- 
ную трудность, как бы подрывая самый принцип стратиграфии, но он же 
является ключом для решения многих вопросов эволюции. Уже в поло- 
вине ХІХ в. А. Грай, Т. Гэкели, Г. Спенсер, Г. Сапорта, С. Гарднер 
энергично : возражали против чуниформизма и космополитности фаун 
и флор прошлого, а в своей «лебединой песне» покойный американский 
палеоботаник 9. Бэрри (Веггу, 1945) очень ярко выразил такие же 
взгляды, теперь гораздо более обоснованные. Однако ортодоксальная 
старая стратиграфия изживаєтся с трудом. 

Трудность ощущается и в отношении явления исходных примитив- 
ных типов или переходных форм, тех «тіѕѕіп ИпК», о которых говорил 
Дарвин. Неговоря уже о том, что вновь возникающие и еще малочисленные 
по числу индивидуумов формы естественно имеют мало шансов дойти 
до нас в ископаемом состоянии, как и все формы, развивающиеся вдали 
от водных бассейнов (например ксерофиты), они сами по себе обречены 
на «беспаспортность», как «Иваны, не помнящие родства». Действительно, 
до тех пор, пока растительная форма не установилась «окончательно», 
не приобрела устойчивых свойств, которые характеризуют ее, когда она 
уже завоевала определенное ноложение, т. е. в состоянии если не рас- 
цвета, то на пути к нему, она для нас остается мало понятной, даже по- 
являясь в ископаемом состоянии. Не говоря уже о древних, совершенно 
загадочных растениях, можно указать примеры среди флор более новых 
и среди растений, к нам более близких. Находя листья бука или каштана, 
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мы имеем типы, нам вполне понятные й допускающие сближение даже 
с существующими видами! Когда же форма находится в состоянии станов- 
ления, она нам еще непонятна, как непонятен «каштанодуб» — Огуорйу1- 
{ит палеогена, меловые РгоорйуЙит и Стедпета, а еще более португаль- 
ские Сћојјаііа, Ртоіоғћіріѕ, потомакские Довегѕіа, Кісорпуйит, АтаПа, 
намек в родовых названиях которых на близость к современным родам 
совершенно условен и, вероятнее, вовсе не отражает их родства, указывая 
на самое общее и поверхностное сходство; Сетчатая нервация и форма их 
листьев говоряткак будто за принадлежность их к покрытосеменным, 
как п отсутствие этих типов в более древних слоях, но ряд папоротников, 
хвойниковый Спешт имеют те же свойства. Такие растения, как палео- 
зойские Моесеегаїніа, Метаїорпуїоп и даже обычный юрский Ройогатііеѕ 
нам пока непонятны в отношении близости их к тем или иным классам. 
Поэтому, к сожалению, самые ранние стадии развития классов осуж- 
дены на непризнание до тех пор, пока они не дадут более убедитель- 
ных доказательств своей родословной. Однако и эти трудности преодо- 
лимы. 

Развитие методов изучения, несомненно, позволит выяснить ряд 
дополнительных признаков. Породы, в которых сохраняются такие расте- 
ния, могут быть исследованы на содержание спор, семян, плодов, может 
" быть изучено анатомическое их строение и т. п. Однако множество таких 
материалов, известных более полувека, до сих пор остаются скорее курь- 
езами, чем объектами научного исследования. Исключительно интересная 
меловая флора Португалии не изучалась с 1894 г., растения -вевмезкней 
колыбели покрытосеменных, слоев Потомака, ревизовались. 2. Бэрри 
без применения каких-либо новых методов (около’ 1910 г.), и поэтому 
выводы его не пошли далее выводов Фонтэна конца 80-х годов. Мно- 
гие территории остаются неизучевными или изучались поверхностно. 

Учитывая это, в отношении поисков предков наших растений мы 
не должны быть так пессимистичны, как К. Гебель, который уподоблял 
ископаемые растительные остатки жалким обрывкам растерянной библио- 
теки. Такими могут казаться ископаемые остатки лишь педантичному 
морфологу, имеющему для изучения все части всех растений мира, но это 
совершенно неубедительно для пытливых исследователей, которые «ідпо- 
габішив» Дюбуа Реймона считают символом упадка. сли количество 
и качество растительных остатков не всегда удовлетворительно, если мы 
обычно имеем лишь «діѕјесќа таего га», а не целые организмы, и часто 
может быть приставляем голову одного животного к туловищу другого 
и к ногам третьего, то это явление временное, как временным было опре- 
деление Апагаз ѕсһеисһлегі, как «Ното айиоії іезіїз». Едва ли стоит гово- 
рить о печальных недоразумениях, вроде смешения ископаемой дре- 
весины с костями, зубов є плодами, или о случае, когда кость 9е5т05{у1и$ 
была определена зоологами как остаток губки. Это лишь редкие и печаль- 
ные недоразумения вследствие поверхностности изучения и поспешности 
выводов. Таких примеров (вроде"пресловутьх палеозойских диатомовых) 
много, но не они определяют перспективы науки. С твердым убеждением 
можно сказать, что только палеонтология может дать нам реальную 
картину эволюции живого мира. Все прочие методы являются очень 
полезными, давая материал для разъяснения некоторых моментов 
(например скорость эволюции, скорость миграции, проявление ана- 
логий и гомологий в организации}, но лишь палеонтология одна 
способна воспроизвести действительную картину если не возник- 
новения самых корней, то во всяком случае последовательности разви- 
тия растительного мира, от бактерий и водорослей до сложнопветных. 
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Фактичеекие данные 


После этих общих предпосылок попытаемся показать, что нам реально 
дала палеонтология для понимания эволюции отдельных групп растений. 

Вопрос о судьбах бактерий и водорослей является наиболее трудным. 
Эти формы как бесскелетные редко сохраняются в древнейших осад- 
ках земной коры, но, даже и найденные, они при своей обычно малой 
дифференцированности не дают материала для суждения об их система- 
тическом положении, частью вследствие утраты, например водорослями, 
пигментов, так характерных в качестве диагностического признака. 

Замечательно, что уже в древнейшем периоде палеозоя, кембрийском, 
мы встречаем представителей почти всех типов животных, кроме позво- 
ночных. Археоциаты,  брахпоподь, трилобить достигают большого раз- 
вития, и хотя позвоночные еще отсутствуют, но уже существуютучерви, 
а находка первичных, бесчелюстных рыб в нижне-силурийских отложе- 
ниях указывает, что, возможно, они начали свое существование уже 
в кембрии. Ясно, что растительная жизнь, как и примитивная животная, 
началась уже задолго до этого, и признаки простейших растений ветре- 
чаются уже в отложениях археозойской эры (нити Алслаєоіћгіх). В. зозой- 
ских и протерозойских отложениях беєспорнь остатки железобактерий 
и водорослей типа синезеленых, если даже не учитывать вероятности, 
что графит и известняки этих периодов могут иметь также растительное 
происхождение. В осадках периода`Анимики в Америке и у нас в Сибири 
водоросли, возможно — синезеленые, образуют гигантские рифовые скоп- 
ления (Сатазіа, Соійепіа, Мейапйа). Нельзя отрицать возможности, 
что в это время уже существовали и более высоко организованные расте- 
ния, так как из протерозойских отложений Чехии Р. Крейзель описал 
древесину Алслаеохуіоп со структурой трахейд не ниже уровня псило- 
фитов, хотя, к сожалению, эта находка носит некоторые элементы сомни- 
тельности, так как материал получен из буровой скважины. В самое 
последнее время С. Н. Наумова обнаружила в ленинградском "кембрии 
Ди силуре) многочисленные остатки, которые, если не все, то частью, 
нельзя не признать за споры, организованные выше, чем споры водоро- 
слей, возможно — споры псилофитов. Из средне-кембрийских осадков 
Америки Ч. Волкотт описал мвогочисленные и разнообразные водоросли, 
отнеся их к синезеленым, зеленым и багрянкам | и хотя в точности этих 
спределений можно сомневаться, нет сомнения в разнообразии сущест- 
вовавших уже тогда их типов. Американский палеонтолог Дарра еще 
в 1937 г. описал из кембрия Швеции споры, развивавшиеся в тетрадах. 
Поэтому вполне вероятно, что в кембрии+ псилофить или близкая к ним 
группа наземных растений (может быть прибрежноводных) уже существо- 
вали. Вместе с этим типом растений появляется новое свойство — возни- 
кает настоящая проводящая ткань, из трахеид. 
—— В силуре водоросли явно получают большее разнообразие и более 
высокую организацию. Появляются сифонные мутовчатые С Ногорйу- 
сеае (РаіаеорогеШа, Сусіостіпиз, РитисотаШта), почти несомненны баг- 
рянки (Реез5егИез). Появляются гигантские древовидные Метаѓорћуіол, 
лопастные разветвления оси которых долго принимались за особые расте- 
ния — РэувторйуЦит (не нужно смешивать с папоротниковидньм расте- 
нием сибирсхой перм"). Вопрос о том, считать ли это растение бурой 
водорослью или выделять се в особый класс, еще не решен, но вполне 
вероятно, что приспособляемость нематофитов была выше, чем у совре- 
менпых бурых водорослей, так как оны росли в пресных внутренних 
водоемах, и, возможно, их лопастные разветвления могли ‘выступать 
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над уровнем воды как листья Мейиифо, хотя они едва ли при своей мас- 
сивности и отсутствии сосудистой системы (кроме ситовидных трубок) 
могли быть наземными растениями. 

Роль первых (какие нам пока известны) наземных растений играли 
псилофиты, обнаруженные уже в силуре Австралии (Уамтасіа, Вагтгав- 
тапа та), которые с начала девона широко распространились по земному 
шару в значительном разнообразии, хотя, видимо, название псилофитов 
понимается слишком широко, охватывая ряд форм несколько другого типа. 

Уже силурийские псилофиты обнаруживают довольно высокий 
уровень организации, но еще более разнообразны роды, которые мы 
намечаєм в массе в девоне. Это вполне сложившиеся Е тётгуорйуа азірйопо- 
вата с оформленным стеблем. проводящей тканью, устьицами и часто 
конечными спорангиями, носящими поразительное сходство со споро- 
гоном мхов, что и дало повод для сближения их со мхами, хоти другие 
формы имеют спорангии, сидячие на стеблях. Часть их еще безлистны 
(ВЛупіа, Ногпеа), другие же несут покров из щетинок, которые могут 
рассматриваться как прототип листьев, хотя они еще очень мелки, и про- 
водящий пучок в них не вступаог, так что они скорее производят впечат- 
ление эмергеиц. От них отличаются листья более крупных форм, как 
«Фиїзфегоїа. Однако нам до сих пор совершенно не известно их половое 
поколение, гаметофит, которое пролило бы свет на истинную природу 
этих растений. Возможно, что их гаметофит имел совсем другой облик, 
и потому нами пока он не узнается. Коли бы мы могли считать, что вегета- 
тивная часть хотя бы некоторых псилофитов представляет половое поко- 
ление, то тогда сближение со мхами было бы правильно, и было бы воз- 
можно считать современные мхи потомками прототипов псилофитов, 
тем более, что генеалогия мхов совершенно не известна. Если стебель 
псилофитов представляет только споровое поколение, то вероятнее сбли- 
жение их с типом плауновых, хотя и тогда между ними остается громад- 
ная дистанция ввиду совершенно иного устройства спорангиев у послед- 
них по сравнению с тиничными псилофитами, не имеющими спорофиллов. 
Поэтому пока правильнее воздержаться от каких бы то ни было гипоте?. 
Однако несомненно, что этот тип, уже очень своеобразный и разнообраз- 
ный в девоне, показывает в своей организации тенденцию к развитию 
из него основных групп папоротникообразных (Ріегідорпуїа). Такие 
формы, как С/ітасіорћуіоп, ведут к Саіаторћуіоп и Нуета, давшим 
начало каламитам и клинолистникам и вообще хвощам с возникаю- 
щим признаком членистости стебля. Тип Азієгохуйїоп, а особенно Ваггав- 
чфапаїніа с пазушньм расположением спорангиев, мог перейти в плауно- 
вые. Важно еще одно обстоятельство. Открытие организации псилофитов 
разрушило фетиш идеалистического представления о спорофилле как 
универсальном образовании для всего мира высших споровых и семенных 
растений, так как спорангии большинства псилофитов являются лишь 
окончаниями побегов (теломов) и даже ветвятся.\ Весьма вероятно, что 
тип листа в форме вайи папоротниковидных выработался путем постепен- 
ного уплощения и превращения разветвленного стебля в вайю, таким 
образом, не гомологичную листу плаунов и хвощей. Замечательно, что 
даже в одной из дальнейших фаз развития папоротников, в триасе, ваия, 
например Сатріоріегіз, представляет не пластинку, а пышную кисть, 
в которой перья спирально расположены вокруг ‘вторичного рахиса. 
Видимо, первичные папоротники (прапапоротники), остатки которых нам 
известны из среднего девона, как С/айотуіоп, быстро вступили в стадию 
голосеменных растений, так как задолго до появления настоящих ЁИ- 
саїеѕ в среднем девоне же появляется Апепгорлуоп регтапісит, типичный 
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птеридосперм, потомки которого пышно развились в каменноугольном 
периоде, выработав типичные листья чисто папоротникового облика. 
Несомненно, что вся дальнейшая история развития растений тесно 
связана с развитием этих невзрачных псилофитов, хотя детали ее нам еще 
недостаточно ясны, и промежуточные формы, «тіѕѕіпо ШпК», не известны. 
Флора конца девонского периода дает несомненные примеры разви- 
вающегося класса плауновых в виде Ағейаеоѕіві агіа и Ргоіоіерійойеп- 
топ, а представителей настоящих членистостебельных (Ағіћгорћуѓа) мы 
видим в 5 рћепорћуЦит ѕиђієпеггітит и Аѕіегосаіатіїеѕ, а также в свое- 
образной и быстротечной Р5еидобогила арктического девона (Медвежий 
остров), Еще очень загадочна история развития настоящих папоротников-- 
Еійісаіеѕ, Остатки типичных листьев в виде ваий встречаются только 
в самом конце девона в виде Ағсйаеоріегіѕ, 9 рһепоріегійіит, Вћасорћу- 
ит, ранние же растения, которые могут быть папоротниками (пра- 
папоротниками) или птеридоспермами, развивались в виде пучка прутьев 
или метлы без ясного обособления листовых перьев и сегментов. В то же 
время резко проявляется тип стволов с рассеянными стелами, окружен- 
ными лубом, которые так характерны для папоротников и птеридоспермов, 
с развитием у последних активного камбия вторичной древесины. Пока 
среди девонских папоротниковидных растений невозможно уверенно выде- 
лить настоящие РИ сай е5, и, вероятно, судя по аналогии с анатомией 
каменноугольных птеридоспермов, основная часть растений этого типа 
скорее были плеридоспермами. Ясно только, что в девоне еще не сущео- 
ствовало ни одного современного семейства папоротников, большинство 
которых ведет начало только с мезозойской эры, и несомненно, что в своем 
развитии папоротниковидные семенные (Р/егідозрегта»?) явились пред- 
шественниками, хотя и не предками, того изобилия папоротников, которое 
наблюдается с мезозоя до наших дней. Очень немногие формы могут быть 
настоящими папоротниками, например американский А5/егорёетз. Ор- 
ганы размножения, известные у некоторых форм, например у Агсішео- 
рієгіз, могут быть как спорангиями папоротников, так и микроспоран- 
гиями птеридоспермов. Семена у этих типов.пока совершенно не известны, 
и потому вопрос остается нерешенным. Однако интересно, что уже с де- 
вона, притом довольно рано, существовали и другие голосеменнье, как 
Сайіхуїоп, с древесиной типа араукарий или кордайтов, и мощные де- 
ревья Ра{аеоруй$, известные из среднего девона Кромарти и еще более лрев- 
них отложений Корнуэлса. Остатки листвы кордаитов, к которым могли 
принадлежать и древние формы, появляются только с отложений карбона. 
Постепенно теряя свое значение, псилофиты уже вовсе не про- 
являются в карбоне, и поэтому известный нам достоверно период их 
существования ограничивается цифрой 50 миллионов лет, хотя она мо- 
жет быть значительно повышена за счет возможности их существования 
по крайней мере с кембрия, до 250 миллионов лет»Эта цифра, как и по- 
следующие аналогичные ей, дают нам представление о длительности 
стадий возвышения, расцвета и упадка крупных растительных групп. 
Каменноугольный период в течение по крайней мере 100—120 мил- 
лионов лет характеризуется флорой, сложившейся к его началу и закон- 
чившей свое существование в середине пермского периода. Оставляя 
в стороне развитие слоевцовых растений, мы видим, что широкое развитие 
получают плауновые в виде лепидодендронов и сигиллярий, хвощевые 
в виде каламитов й клинолистников, причем как у тех, так и у других 
проявляется тенденция к возникновению семян — явление, к которому 
природа уже с девона независимо толкала разные группы растений. 
У каламитов и плауновых эта попытка закончилась неудачей: потомки 
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или, вернее, ранние спутники в виде немногих родов, обычно (кроме 
Уеіавіпейа) бедных видами, влачат теперь подчиненное существование 
как бы в состоянии деградации, по мнению некоторых, характеризуя 
явление неотении (например Рлу//оріоѕѕит, И’ефизс ма), при которой, 
по выражению Б. М. Козо-Полянского, выпадают пелые участки разви- 
тия} В то же время пышно развивается группа папоротниковидных («Р /е- 
тійоїеас») растений, у них вырабатывается, хотя и однотипная, но разно- 
образная и богато расчлененная листва в виде ваий, часто с многократ- 
ным ветвлением, сначала дихотомическим и симподиальньм, позже — 
моноподиальным или перистым,‚ иногда поразительно сходная у далеких 
одна от другой форм — карбонового А{е орет и нашего Ріегійіит 
ад тит. В то время как истинные папоротники по своей анатомии 
все больше сближаются с современными (Магашасеае, Озтипаасеае}, 
птеридоспермы получают способность ко вторичному утолщению, будучи 
сходны в этом отношении с саговниками. Ту же способность ко вторичному 
росту имели независимо карбоновые плауновые и каламнты, впоследст- 
вии как группа, утратившие это свойство. Вопрос о соотношении в ка- 
менноугольном периоде папоротников и птеридоспермов еще не решен 
окончательно, но все же несомненно, что подавляющее большинство 
«Р іегійоійеае» относится к. голосеменным — птеридоспермам, Если бы 
мы даже отказались от принципа систематизации на «семенныё» и «споро- 
вые», что, вероятно, вообще придется сделать, и /1саіеѕ оказались бы 
в одной группе с Ре 4озрегтае, то все же наши семейства папоротников 
не играли роли исходных групп. Папоротники карбона относятся преиму- 
щественно к Р/ітд/йісез-- прапапоротникам, сем. Воітуоріегійасеае ип Дуво- 
ріегіїасеае, — анатомическое строение и устройство спорангиев которых 
не укладываются в рамки классификации по современным семействам. 
Однако представители последних уже становятся известными. Так, ана- 
томические данные и устройство некоторых спорангиев (например Годео- 
рѕіѕ) говорят уже о существовании осмундовых. Известны хорошо Нутех 
порћуШасеае, с рецептакулами и спорангиями. Развитие мараттиевых 
несомненно, хотя не известно еще ни одного раннего рода, дожившего до 
нас. Некоторые виды рода Ресоріегіѕ, со спорангиями типа Азіегоїйеса, Ри- 
спосагриз, Вапаейез, несомненно, можно рассматривать как представи- 
телей этого семейства на оснований их спорангиев, или синангиев. 
К ним же нужно отнести и окаменелые стволы Фзагопійз, а может быть 
Мерарбуїоп и Сашоріегіѕ. Но никаких следов Маютасеае и РоЇуройіа- 
сеае не известно; другие, как Суаілеасеае, Сіеісћепіасеае и УсПізавасеає, 
сомнительны и вообще не играют большой роли. Нет даже Фіріегідасеає 
(за исключением непроверенного известия из Китая), столь характерных 
и многочисленных в мезозое. 

В карбоне уже существовали печеночники, хотя их остатки редки, 
находка лиственных мхов крайне проблематична, и во всяком случае 
Втуорћуіа в болотах карбона не играли заметной роли. Не раз поднимался 
вопрос о нахождении в карбоне растений с анатомическими признаками 
покрытосеменных, но эти заявления (Госкинс, Ноэ) не оправдались, 
только недоразумению обязано сообщение американского геолога Киза 
о нахождении там остатков высших цветковых растений (Кеуе5, 1935). 

К голосеменным каменноугольного периода принадлежат также кор- 
чапты, известные уж» с кульма. О строении их соцветий и цветков было 
много споров, но последний анализ Скаута и работа Р. Флорина (1938 — 
1944), проведенная на громадном материале, значительно проясняют 
Мрак, облекавший этот замечательный вымерший класс растений. Кор- 
Даиты несут крупные мужские и женские сережки, на которых в пазухах 
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особых прицветников находятся почковидные образования, которые ранее 
рассматривались одними авторами как цветки, другими — как соцветия: 
Теперь установлено, что и мужские п женские «почки» действительно 
являются цветками и состоят из оси, которая несет спирально располо- 
женные на ней микроспорофиллы и мегаспорофиллы, чередующиеся бо 
стерильными чешуйками — рудиментами неплодущих листьев. Как пыль- 
ники, так и семяпочки располагаются на концах этих ножек. Распреде- 
ление спорофиллов и бесплодных чешуек у разных видов различно: у Сог- 
4айез Ге Шет в мужском цветке спорофиллы расположены в средней, 
а бесплодные чешуйки в верхней и нижней частях оси, у С. Репопи 
те и другие смешаны на оси, тогда как у С. зарогіапиз микроспорофиллы 
занимают верхнюю часть цветка целиком, 

Интересным древним признаком кордаитов является ветвление про- 
водящих пучков спорофиллов, которые дают у них три веточки, причем 
у микроспорофиллов ветвление может даже быть повторным. Это при- 
водит к представлению о «спорофилле» Сот4айез как о теломе, подобном 
телому Айуща. Анатомия древесины кордаитов сближает их из хвойных — 
только с Атаисатасеае, но характерные для первых крупные листья 
с обильными жилками не позволяют проводить сближение с хвойными 
очень далеко, допуская лишь отдаленных общих предков, близких к пте- 
ридоспермам, тогда как девонская группа РиИуасеае может рассматри- 
ваться как близкая, но имеющая листья вильчатые и гораздо меньшего 
размера, хотя по строению древесины эти группы очень близки. 

С каменноугольного периода ведут свое начало и некоторые хвойные, 
которым в последнее время большую работу посвятил тот же Р. Флорин 
(1938 —1944), тщательно разобравший запутанный цикл родов, относив- 
шийся ранее к формальному роду УИ/аіспіа, который уже в каменноуголь- 
ном периоде был по новым данным представлен родами /ебасніа и Етпе- 
зно4епатоп, об организации которых будет сказано ниже, при расемотре- 
нии пермской флоры, в которой они играли еще большую роль. 

‚ Флора каменноугольного периода не была однообразной на всем зем- 
ном шаре (Криштофович, Сахни). В то время как тропическую полосу 
занимала растительность, которую долго рассматривали (и еще продол- 
жают это делать и теперь) как флору карбона вообще, в умеренных по- 
ясах Северного и Южного полушария развивались, может быть, сходные 
морфологически, а также по бедности их лепидофитами, но далекие систе- 
матически одна от другой, гондванская и тунгусская флоры, бедные 
каламитами и особенно типичными для тропической флоры птеридоспер- 
мами (АієїЛорієтіз, Меиторетз, Магіоріегіѕ, ` 5рһепоріегіѕ)у Эти флоры 
независимо развились из более общего прототипа — нижне-каменноуголь- 
ной флоры, без прохождения стадии вестфальской флоры европейского 
и американского типа. С конца карбона наступил период упадка и обедне- 
ния палеозойской флоры, особенно резко на материке Европы и Север- 
ной Америки, в связи с отступлением морей и развитием на обширных 
территориях засушливого климата, в областях, занятых вестфальской 
флорой, где древняя растительность в пермском периоде была заменена 
новыми типами, ранее слагавшимися в области развития тунгусской 
и гондванской флоры (Криштофович, 1937), в которых до конца перми 
не ощущалось таких резких изменений и продолжал существовать влаж- 
ный климат, как в карбоне. Об этом свидетельствуют процессы энергич- 
ного углеобразования в Сибири, Китаб и Индостане. ц 

Резкая смена растительного покрова в Европе в пермском периоде, 
особенно резкая во второй его половине, по существу не являєтся резуль- 
татом процесса массовой эволюции местных растительных форм прош- 
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лого, но зависит главным образом от грандиозных процессов миграции 
с одновременным вымиранием древних форм (каламить, лепидофиты 
и птеридоспермы), и большого усиления значения и эволюции хвойных, 
которые в каменноугольном периоде играли еще очень малую роль. 

В пермском, а местами уже и в каменноугольном периоде про- 
являются первые признаки существования цикадофитов, например Фіего- 
рпуйшт. Ряд других форм, еще с карбона, обнаруживает наружное сход- 
ство с гингковыми, хотя не доказанное более убедительно. Таковы 
Вһірійорѕіѕ $арогіава. К ним, однако, не нужно относить девонские 
и каменноугольные «Р5узторйуЦит», которые отчасти являются лопастями 
слоевища бурых водорослей (?) Метаюрйуюп, а такие, как Р. Вуосупіа- 
пит, — листьями или кладодиями псилофитов. Как несомненный предшест- 
венник Сіло можно рассматривать только род Вега, появляющийся 
с пермекого периода. Тогда же получают широкое распространение, осо- 
бенно в Европе, как формация хвойного леса, и, несомненно, испытывают 
довольно быструю эволюцию хвойные, частью переходящие и далее 
в мезозой, г наглядно показывая конечные фазы развития их цветка, 
наиболее примитивно выраженного у формального рода И/а{ейта, т. е. 
У вновь выделенных из нее родов Гебаса, Етгпезіїодепатоп и Сагрешета. 
У последнего, например, все листья вильчаты. Такую же вильчатость 
обнаруживают и стволовые листья и листья главных ветвей Гебасйа, 
что выражается также и в элементах их цветка (спорофиллы и бесплод- 
ные чешуйки). 

Строение шишки Гебасща и Егпеѕііойепдтоп, как оно установлено 
последними работами Р. Флорина, замечательно интересно в эволюцион- 
ном отношении. У Іебаспій из пазухи кроющей чешуи шишки выходит 
настоящий маленький побег, на котором спорофиллы и бесплодные листья 
располагаются спирально. Тогда как у Гебасйа развит только один 
мегаспорофилл, сидящий на стороне побега, обращенной к оси шишки, 
у Етпезійодепатоп на оси побега находится много мегаспорофиллов и мало 
стерильных листьев, или последних даже нет вовсе. Большего подобия 
цветка, у которого бы его ось в виде побега была выражена резче, искать 
трудно. Семяпочка у Гебаспіа всегда прямая и расположена на конце 
спорофилла; у Ёгпеѕііойепйғгоп же у некоторых видов мегаспорофилл 
резко изогнут, так что семяпочка обращена верхушкой к оси шишки, 
что является первым проявлением организации, обычной у более поздних 
хвойных. 

Мужская шишка обоих родов представляет простой цветок со спи- 
рально расположенными микроспорофиллами, на конце уплощенными 
м загнутыми кверху в виде чешуи, к основанию которой прикреплены 
Два пыльцевых мешка. 

Пыльцевые зерна Леђасћіа очень похожи на таковые кордантов, бу- 
дучи вполне окружены воздушным мешком. У Егпезнодепатов воздушный 
мешок в виде русской буквы С меныше и не покрывает всего тела зерна. 

Кроме этих родов, в пермском периоде существовали и другие роды 
хвойных: Уо{2а, Гесгозіа, 17 Птаппіа м др., которые испытали дальней- 
шую эволюцию уже в мезозое, когда центр тяжести переместился в дру- 
гие семейства. 

Еще более ярко морфологические признаки и соотногения вновь 
развившихся групп выступают в мезозое, который будет рассмотрен 
В объеме триас — нижний мол, когда закончилась стадия развития расте- 
ний, предшествовавшая образованию покрытосеменных. 

После «пермской революции» п массовых миграций, за которыми 
следовала широкая дифференциация пришедшего растительного покрова 
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на новых местах, растительный мир земного щара как бы надолго застыл 
(пермскую флору Европы нельзя рассматривать как настоящую поли- 
хронную), и до раннего мела не проявлялось существенно новых типов 
растений. Все сводилось к развитию ареалов и к росту родового и видо- 
вого разнообразия в связи с окончательным вымиранием древних форм. 
причем выделились редкие островки (убежища), где вследствие сохранения 
прежних условий существовала смешанная флора (Суракай в Башкирии, 
Корея). 

В течение мезозоя, длившегося около 60 миллионов лет (поздний 
триас--ранний мел), однообразная флора распространилась на известной 
нам суше лишь с небольшими вариациями флористического порядка 
(выпадение цикадофитов в Сибири при богатстве их в Индии и Европе, 
с пустынной зоной в Северной Америке). Флоры от Фолклендских остро- 
вов до Иоркшира и Украины изумительно сходны, и если это сходство 
отчасти можно объяснить господством крупных систематических типов 
(папоротники, цикадофиты, хвойные), тонкую ортанизацию и различие 
потребностей отдельных родов и видов которых мы уловить еще не можем. 
тем не менее это однообразие не уступает, а превышает однообразие пале- 
озойской флоры, как известно, резко разбитой на три типа, 

Остановимся на достоверных данных об организации растений мезо- 
зойской флоры. Она слагалась, кроме водорослей, которые обнаружили 
резкое развитие в отношении известковых сифонниковых, из настоящих 
папоротников и постепенно мельчающих и исчезающих плауновых и хво. 
щей, из гинкговых, цикадофитов и хвойных. Роль птеридоспермов в ме- 
зозое крайне незначительна, и, по существу, природа растений, к ним 
относимых (например (/епіѕ), не доказана из-за отсутствия находок 
их семян. 

С позднего триаса устанавливаются и пышно развиваются уже все 
семейства папоротников: НутепорйуЦасеае, Озтипаасеає, Суаїйеасеає, 
Роіуродіасеає, Маютасеае, Ріріегійасеае, бсйгавасеае и СЧесретасеве, 
остатки которых несут свойственные им спорангии. Характерно, что 
в мезозое преобладают формы, которые в современной флоре представ- 
лены преимущественно в тропиках и субтропиках и прилегающих ча- 
стях умеренной зоны. Особенно развиты сем. Озтипдасеае (роды С1а4о- 
ре, Тофійез, Озтипайез), Суаіћеасеае, 5 срізавасеає. Сем. Фіріегіда- 
сеае в разнообразных формах, напоминающих Фіріегіз тропиков Старого 
Света, богато представлено в конце триаса, но к мелу утрачиваєт своє 
значение. Наоборот, С/еѓслетіасеае, известные с кейпера (возможно на- 
меченные еще в карбоне — О/ігосагріа), получают широкое развитие 
только в меловом периоде, продолжая и теперь развиваться в тропиках 
и местами в умеренной зоне. Но сем. Ро{уро@тасеае, пышно развивающееся 
с конца мела и теперь развитое наиболее богато, в том числе в умерен- 
ной зоне до крайнего севера, обнаруживает еще слабое развитие. Более 
достоверны остатки Лара? іа из юры Кракова, Астозисйориетя, но Опи- 
сһіорѕіѕ еще проблематичны в отношении своего систематического поло- 
жения. Зато Лаѓопіасеае, Гассоріетіз, Маютаит и Матайіасеае хорошо 
выражены. 

В течение мезозоя хвощевые мельчают и лишаются постепенно своего 
разнообразия, утрачивая как развитую листву, так и способность ко вто- 
ричному утолщению стебля; остается лишь род Едийзет и пережитки 
палеозоя — Меосаїатіїез, Ріуйоеса, Аппиагіорзіз и местами $ ећі20- 
пеита (например у нас в Средней Азии). 

Утрачивают свою роль и нлауновые, оставаясь в виде 5еіавіпейіа 
и Ройуройиез, п лишь своеобразные, повидимому, ксерофиты Р/еиғотеїа. 
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и М№аіћогѕйапа представляют слепые и угасающие ветви древних лепидо- 
фитов, как, возможно, и 150615, находящаяся в неотенической стадии, все 
неспособные уже к дальнейшей эволюции. Они также утратили способ- 
ность вторичного утолщения. Достоверные остатки  Ттезірієгіз, Р5о- 
шт и ФРуйіовіоззит не известны. 

Из всего этого ясно, что в мезозое только папоротники из Р/егійорћуіа 
проявили способность к энергичной эволюции, исходя из своих относи- 
тельно немногочисленных палеозойских предков. Другие типы давали 
слабые слепые ветви или продолжали свое существование как роды, 
бедные видами (кроме 5е/аріпейа), хотя местами в массовом количестве. 

Особого внимания заслуживает группа так называемых водяных 
папоротников, едва ли по существу близких между собой в системати- 
ческом отношении, хотя их связывает гетероспория, которая не доказы- 
вает их филогенетического единства. Остатков 5айсіпід ниже верхнего 
мела найдено не было. Сближение их со ЭрйепорйуЦаез (Веленовский) 
достаточно проблематично, так как основано на одном признаке триарх- 
ности стебля. Тип марсилиевых известен еще с триаса в виде бадепорёе- 
715. Однако исследования Г. Томаса показали, что эти растения по строе- 
нию органов размножения стояли гораздо выше наших Мат5Цеасеае, 
образуя род завязей с семяпочками внутри и микроспорофиллы, носящие 
все признаки настоящих тычинок. Спороношение Мат5Йеа носит при- 
знаки редукции, что особенно проявляется в редукции и ослизнении оси 
спорофилла и может быть также сведено к явлению неотении, выражаю- 
щейся в задержке его на стадии завитка. Можно думать, что прототип 
МатзЦеа, с одной стороны, эволюционировал в Сауѓопіаіеѕ, принимае- 
мые Томасом за предков покрытосеменных, потом вымерших, а с другой 
стороны, сохранился как семейство с родами Магз еа и РИшапа в виде 
незаметного члена современной флоры. но с широким распространением. 
Подобное переживание предковых («анцестральных») низко организован- 
ных и может быть частью неотенических форм известно и для других 
классов (Гусоройшт, Едизешт и пр.). Во всяком случае ряд МахтзИеа- 
сеае — Саующайе представляется в эволюционном значении весьма 
интересным, в каких бы отношениях между собой они ни нахо- 
дились. 

» Очень интересным материалом для демонстрации хода эволюции ра- 
стений являются мезозойские голосеменные: ЄСусадорпуїа, Сіпквоаіеѕ 
и Сопіјеғаіеѕ. В раннем триасе еще сохранились некоторые пережитки 

ордаитов, кроме остатков Моедвегаіћіорѕіѕ, известного из верхнего три- 
са Тонкина и триаса Суракая в Башкирии. Это роды Уиссйез, Реоитаеа, 
Ріуйоіаєпіа, возможно — ЕтейторпуИит (юра), Ктаппега и Еойтоп 
(мел), а может быть и ГогеШа (Арктика) и МасгоотеШа (Кавказ, Япония 
и Германия). Но они известны только по остаткам листьев, и открытие 
их органов размножения, несомненно, прольет свет на эту проблемати- 
ческую пока группу растений, имеющих лентовидные или ланцетные 
листья. 

Среди мезозойских цикадофитов по их сохранившимся листьям 
нельзя различить Сусайаіеѕ и Веппейііаіеѕ, хотя отдельные роды и осо- 
бенно их виды, известные по остаткам цветков вместе с листьями, иногда 
и позволяют произвести это разделение. Существенно то, что среди цика- 
дофитов, кроме типичных Сусайліеѕ с мегаспорофиллами типа Сусаз, 
как то: Алоғоѕітођиѕ, Веапіа, Сусадозрайх п М ісгогатіа, которые доходят, 
по Крейзелю, до третичного периода в числе 24 вида, большинство форм 
имеет гораздо более высоко организованный цветок, хотя отдельные 
его части стоят на различном эволюционном уровне, представляя пре. 
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красный пример гетерохронности развития. В то время как у (Сусадеоійеа 
іпвепѕ, С. аасоіепзіз микроспорофиллы представляют еще перистые обра- 
зования, отражающие форму листа, мегаспорофиллы у родов Сусайеоі- 
деа, Веппешіез, И’ИПатзота и И’ИПатзотеЦа сводятся к прямым семя- 
почкам, то на ножке, то вовсе сидячим, располагающимся спирально 
на коническом или выпуклом цветоложе, как у цветка магнолии. Их 
представители доходят до мелового периода, и позднее всех остается 
Міївззопіа, впрочем по своеобразности мегаспорофиллов. возможно, отно- 
сящаяся к особому классу цикадофитов. Детальные исследования Виланда 
и особенно идеи Арбера и Паркина в первом десятилетии нашего века 
вызвали широкое стремление видеть в беннеттитах предков покрыто- 
семенных ряда Аапа{ез, с цветком которых (магнолия) цветки беннет- 
титов наиболее схожи. Они представлялись прародителями „двудольных 
растений, с чем совпадали и идеи Галлира, тогда как раз противопоста- 
вившего свою систему системе Энглера, казавшейся неприступной твер- 
дыней.) Противопоставляя их голому и простому цветку казуарин — 
основного семейства системы Энглера, Арбер и Паркин воссоздали иде- 
альный цветок «проантостробилус», искусственно скомбинировав в нем 
первичные черты как микроспорофиллов, так и мегаспорофиллов, по их 
мысли представлявших лопастной или перистый лист с расположенными 
по’краю его семяпочками. Стоило только сомкнуть края этого плодолистика, 
чтобы получить настоящую завязь в виде боба или плода Сегарйу1- 
шт. Эту идеальную структуру можно унодобить тому идеальному цветку, 
который Гёте создал для всех покрытосеменных, но на более ранней 
стадии развития. Однако все дальнейшие исследования за 30 лет не дали 
и намека на такие образования. Едва ли и сам Арбер предполагал реаль- 
ное существование точно такого прототипа, учитывая гетерохронность 
развития частей. А кроме того, ни у одного беннеттита нет и намека на 
простой сетчатонервный лист, так характерный для всех покрытосемен- 
ных» Их листья всегда представляют типичную вайю или лентовидные 
образования с перистым жилкованием без анастомозов, которые по- 
являются только у сложного листа Дісіуогатіїез. Позтому нет оснований 
допускать, чтобы высшие формы беннеттитов сами по себе могли быть 
предками покрытосеменных. Кроме того, их анатомическое строение 
не обнаруживает никакого сближения с таковым высших цветковых 
растений. Вероятно, беннеттиты являлись результатом одной из довольно 
успешных попыток природы создать новый тип растений, который не пере- 
жил конца мелового периода. хотя: и составлял видный член полихронной 
флоры в течение 150—200 миллионов лет, тип, длительность которог 
соответствует приблизительно длительности таких стойких групп, как, 
с одной стороны, птеридоспермы, так и, с другой, — покрытосеменные. 

Теперь мнения о происхождении покрытосеменных сильно раздели- 
лись, и с равным основанием за пих принимаются кейтонии, д "аметрально 
противоположные формы в отношении устройства своего цветка, более 
близкого к типу АсШату4еае. Возможно, что происхождение покрытосе- 
менных действительно было полифилетическим, что до известной степени 
примиряет Энглера с Галлиром, Гэтчинсоном и Арбером. Заслуживает 
внимания обстоятельство, что открытие индийским палеоботаником 
Сахни (Ѕаһпі, 1932) древесин типа Нотохуіоп, представленного теперь 
в сем. Сегсіфірпуйіасеае, все же сближает эту группу в анатомическом 
отношений с цикадофитами. Может быть, что, наряду с дожившими до 
нашего времени цикадофитами (Сусайаіеѕ) и Веппейиае$, теперь вы- 
мер тими, на заре мезозоя или в конце палеозоя существовал еще скром- 
ный, не дошедший до нас, пластичный быстротечный тип, который дал 
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начало «победителям в жизненной борьбе» — покрытосеменным. Но 
весьма характерно, что из мезозойских цикадофитов до нас дошла как раз 
более примордиальная группа Сусайаіеѕ, а не более высоко организован- 
ная и, повидимому, слепая группа Велпеѓійаіеѕ, что является еще одним 
примером нередкого переживания более простых форм. - 

В последнее время на оснований анатомических признаков были 
высказаны заключения, что покрытосеменные непосредственно связаны 
с девонскими риниями |Бертран и Дэә (Р. Ветігапа её Ср. РДебау, 
1942)], а на основании изучения пыльцы, — что голосеменные и покрыто- 
семенные филогенетически совершенно не связаны (СПацеїациі, 1941). 

История гинкговых почти вся заключена в мезозое. После пробле- 
матических еще проявлений их в пермской системе Азии и в верхнем 
палеозое Европы гинкговые получают в мезозое такое же бурное разви- 
тие, как и цикадофиты, отличаясь особенно богатым развитием в Азиат- 
ской части СССР. Хорошо выделяются роды Виета, Сіпкво, Сзекапому- 
за, несколько сомнителен Рйоетсор55, имеющий пучок простых нерас- 
члененных листьев. К концу мезозоя значение гинкговых уменьшается, 
и с позднего мела мы по существу имеем лишь 1—2 вида, сливающихся 
в поздне-меловой и третичный Сіп/ео афато4е$, мало чем отличающийся 
от С. Бора, живущего и теперь. Красной нитью в ходе эволюции этого 
класса проходит уменьшение лопастности листьев и количества семяпочек 
и лыльников в цветке. Анатомия их стоит на уровне обыкновенных хвой- 
ных типа Аменлеае, а листья никогда не развивают сети анастомозов. 
Несмотря на сходство семяпочки біпіго с семяпочкой Тахиз, близкая 
филогенетическая связь гинкговых с хвойными мало вероятна. Слишком 
противоположен тип веерных листьев гинкговых хвое с одной жилкой, 
изредка развивающейся (Даттага, некоторые Родосагриз) в ланцетный 
лист со многими жилками, с чем можно было бы сблизить листья Рйоет- 
сорѕіѕ, если бы их принадлежность к гинкговым была установлена более 
надежно. Вероятно, развитие гинкговых и хвойных піло в мезозое парал- 
лельно от неизвестных еще предков. 

Существует еще один тип голосеменных мезозоя, заслуживающий 
выделения в особый класс Родогатиа{ез, имеющий простые ланцетные 
листья со многими Жилками и ланцетные мегаспорофиллы, собранные 
в рыхлую шишку (Сусадосагрийит, хотя это название очень неудачно). 
Расположение спорофиллов и положение на них семяпочек, как и узкие 
ланцетные листья, позволяет видеть в них тип, близкий к примитивным 
хвойным, с хвоями тина Даттага, Ройосатриѕ паві, Атаисата Віам: 1- 
ій. Возможно, что ранние Ройдозатиайе5, дав начало первичным хвойным 
еще в палеозое, ‘долго продолжали еще существовать в состоянии устой- 
чивости типа до конца мела, тогда как боковая ветвь, хвойные, уже 
в конце палеозоя и позже испытала больлую дифференциацию. 

История хвойных началась еще в палеозое, откуда уже представлены 
различные тины их с хорошо выраженной птиикой, хвоей от вильчатой 
до игловидной и даже чентуйчатой (ИИтапта) и древесиной, близкой 
по строению к араукариям и кордаитам, причем цветок их показывает 
заметную эволюцию от образования с еще различимыми спорофиллами 
и стерильными листьями (/ебасніа, Етпезгіодепатоп). 

С конца пермской системы, особенно в Ї.вропе, и в триасе хвойные 
проявляются уже во всеоружии, частью теряя те примитивные признаки, 
которые были им свойственны ранее. В то время как Й/п/сніа и | оі/зіа 
еще не могут быть уложены в рамки современных семейств хвойных, 
в мезозое существует уже ряд настоящих семейств, которые Флорин 
разбивает на Гаха/еѕ и Сопіјега!еѕ. 


2 Проблемы ботаники и 
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Строение шишек триасовых «Й ойліа», рода, теперь разбитого на 
несколько других, еще очень архаично. Например у Фзеийодойсіа цве- 
ток похож на укороченный побег лишь немного менее, чем у Геђасћіа. 
Хотя Флорин и различает у него спорофиллы и стерильные листья, спи- 
рально расположенные вокруг тонкого побега, но он является сплющен- 
ным в вертикальном направлении. Мегаспорофиллы в цветке здесь еще 
многочисленны, семяпочка сидит на тонкой ножке, а стерильные чешуи 
цветка — я назову его «антоидом», взамен неуклюжего «Ѕашепѕећіїр- 
репкотр]ех» Флорина, — например у | ойігіорзіз, даже еще вильчаты — 
наследие древних «Иа /сћіа». Но уже у ИЦтапша, жившей еще в перм- 
ском периоде, стерильные чешуйки женского антоида срощены лате- 
рально, что создает общее плоское образование, на котором только неболь- 
шие углубления указывают на его сложное происхождение. Род Года, 
вероятно, начинает сем. Гахо@асеае, в составе которого далее, вероятно 
еще с юры, появляется род 5едиоїа, а с мелового периода — Гатойѓіит. 
В самые последние годы совершенно новый свет был пролит на исто- 
рию рода 5едпоѓа. В 1941 г. Ш. Мики (см. Сһапеу, 1948) выделил 
новый ред /Меѓаѕедиоіа в третичных отложениях Дальнего Востока, 
отнеся к нему остатки, ранее определявшиеся бедиоза іѕіїсћа М№аёһ., 
5. сйіпепѕіѕ Епдо, 5. /аропіса Епіо и частью как 5. Гапо‹істнї Вгрі., 
а также (в Америке) 5. Нееті Геза. В 1945 г. было установлено, что 
этот род в форме Ме!азециоа єйуріозігобоїдев Ни еъ Сбепо еще живет 
и ныне на границе провинций Сычуань и Хубэй, чем блестяще под- 
твердилась безошибочнссть некоторых заключений, делаемых на оснона- 
ний фрагментарного ископаемого материала. Меёазециоа отличается от 
Зедисіа противопоставленностью чешуй в шишке и листьев, а также 
своей глистопадностью в виде опадения облиственных укороченньх 
побегов, как у Гахойіит. Это открытие требует полного пересмотра 
прежних определений видов Уєдиоїа из третичных отложений Азии 
и блестяще подтверждает мысли Г. Натгорста и В. Л. Комарова, что 
Китай сулит еще много самых неожиданных открытий, сохраняя древ- 
ние реликты, некогда широко распространенные по земному шару на 
ограниченных площадях. Интересный для понимания хода эволюции 
промежуточный тип хвойных представляет юрский СРеїгоіеріз, у ко- 
торого антоид представлен в виде перчатки є короткими пальцами, 
иногда в числе более пяти, расположенными не всегда в одной 
плоскости. Это пожалуй последнее в истории развития хвойных 
проявление в составе шишки еще заметного побега или антоида, 
который впоследствии превращается в простую чешую. Однако и здесь 
он уплощен, а его отдельные элементы сливаются или срощены снизу. 
Флорин, в отличие от Гирмера и Гергаммера. считает семена (Слеѓғо- 
іеріз не сидячими или даже погруженными, а прикрепленными к тонким 
ножкам. У рода апаез из средней юры сращение идет еще далее: единст- 
венная здесь «шишечна я чешуя» представляет большую кроющую, чешую, 
которая на своей верхней поверхности, вверху, несет мелкие” выросты — 
остатки ст рильных листьев, а ниже — семена, т. е. все, что осталось 
от мегаспорофиллов, В лейасе известна уже настоящая араукария, 
у которой шишечная чешуя сильно расширена и состоит из одной 
кроющей чешуи (Бгасіеа), стерильной чешуи (лигула) и семяпочки. 

История порядка Гахаіеѕ начинается с нижне-юрского Фаіаєоіали5з, 
который имеет листья. вполне сходные с листьями тиса, и пазушный 
плодущий побег со спирально расположенными стерильными чешуевил- 
ными листьями и конечной семяпочкой. Далее выделяется уже настоящий 
тис — Тахиз јағаѕѕіса. По Флорину, Тахайе; включает только 4 рода; 
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Тахиє, Тоггеуа, Аипѕігоіахиѕ и Атепіоїахня, тогда как Серћаіоіатиѕ и Ройо- 
сагриз он относит к настоящим Сопіўегае, так как они имеют шишки, 
в то время как настоящие Гаха{ез не имеют ни шишек, ни настоящего 
мегаспорофилла. | 

Юрский род Усрігоїеріз с рыхлыми шишками пока трудно уклады- 
вается в рамки современных семейств. Признаки сем. Фіпасеає в виде 
типичных семян и цыльцевых зерен известны уже из верхнего триаса 
п юры, но типичные остатки шишек елей и сосен, близких к видам Ріпиз 
Тагісіо п Р. 5ітобиз, находятся только в нижнем меле, что указывает 
на очень раннее разделение секций у последних. 

Характерно, что некоторые, повидимому, очень примитивные типы 
хвойных сохраняются очень долго, до конца мелового периода, как, напри- 
мер, Фтерапоієріз Приамурья. 

В конце мезозоя хвойные достигли уже полной родовой дифференциа- 
ции, проявляя всевозможное разнообразие в облиствении, от Флоїо- 
р'яуйосіадиз с кладодиями до многочисленных (и ргеѕѕасеае с их зачаточ- 
ными листьями. 

Чрезвычайно жаль, что проявление в мезозое класса хвойниковых. 
Спеіаіеѕ, ныне ограниченных тремя далекими один от другого родами, 
несмотря на неоднократное описание остатков его побегов и семнн из мезо- 
зойских отложений, пока не доказано вследствие нехарактерности этих 
находок. Отпечатки листьев А”мосагрийит из нижнего мела Новой 
Зеландии, условно принимаемые за остатки, близкие к роду Слеѓит, 
представляют простые эллиптические й не характерные листья. ничем 
не отличающиеся от подобных же листьев многих покрытосеменных. 
Определение их как Сие!айе; совершенно неубедительно, хотя также 
странно внезапное появление в столь ранних отложениях среди расти 
тельности еще юрского типа так типично выраженных листьев покрыто- 
семенных. Вопрос о проявлениях хвойниковых, которые Бэрри видит 
и в проблематических листьях потомакских отложений, нуждается еще 
в строгой ревизии. 

В отложениях нижнего отдела меловой системы {вельх-неоком) мы 
находим еще растительность чисто мезозойского типа без каких-либо 
принципиальных изменений вплоть цо проявления остатков покрытосе- 
менных растений, что явилось повторным моментом в эволюции, ввиду 
быстрого овладения суши этой новой группой. со значительным участием 
лишь настоящих папоротников и хвойных, которые, слагаясь в современ- 
ные роды и виды, уже не представляют особого интереса для решения 
основных проблем эволюции растений. 

Вопрос о древнейших проявлениях покрытосеменных, в частности — 
двудольных, представляет особый интерес. В юрских отложениях никаких 
заведомых остатков их найдено не было, хотя загадку до сих пор пред- 
ставляет Руйійез ѕіопеѕўісіаіепѕіх из английской юры. Указания на юр- 
скую пыльцу якобы Мутрйаеасеае пока мало убедительны. Заведомый 
неоком или вельд меловой системы не дали никаких положительных 
данных о наличии в них покрытосеменных, но с аптекого века эти про- 
явления постепенно усиливаются. В Англии, в «Сгеепзап4», известно 
несколько древесин типа Нотохуіоп (Аріїата, И’офигта и бафийа), резко 
отличающихся своим строением от известных ранее и напоминающих 
древесину СегсийрйуЙит. И’офигиа носит признаки древесины совре- 
менното тропического сем. Фіріегосаграсеае, но она, по свидетельству 
М. Стопе, описавшей эту находку, дает не более доказательств своей 
связи с древними группами, чем современные двудольные. Пока загадо- 
чен Агюсагрит Атбегі из Новой Зеландии. Аптский ярус дает гораздо 
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более убедительные доказательства существования покрытосеменных 
в это время. Прежде страной, где этот тип растений появился раньше 
всего, считалась Гренландия, но теперь в ее древнейших меловых отло- 
жениях, в свите Коме, установлено присутствие хорошо дифференциро- 
ванных двудольных, как Рори/иѕ ртітаєеоа, Ріаіапиѕ, которые уже нельзя 
рассматривать как примитивные формы. Сьюорд смотрит на эти отложе- 
ния Гренландии, как на апт, с возможным уклоном вверх в альб и вниз 
в баррем (верхи неокома). Первое более вероятно, судя но уровню диф- 
ференциации растений, в противном случае пришлось бы допустить, что 
Гренландия гораздо ранее других стран стала ареной для широкого 
развития покрытосеменных, возникших еще ранее, или здесь или в сосед- 
них районах. Впрочем нужно отметить, что как в этих слоях, так и в более 
поздних (свита Атане, вероятный ценоман), где покрытосеменные уже 
преобладают, еще удержались многие древние типы мезозойской флоры. 
Более примитивные и, вероятно, более древние остатки двудольных най- 
дены в Северной Америке, Португалии и Советском Союзе. 

В Северной Америке, в штате Мэрилэнд, в свите Патуксент, относи- 
мой к неокому (баррем?), известны РгоеаерйуЙит, Юовегзіа и Вісорйці- 
шт. В то время как первое не носит типичных признаков листьев покры- 
тосеменных и может быть, например, представителем ЛМагзИеасеае, имея 
сеть однообразных тонких жилок на вееровидном листе, два последние 
не возбуждают основательных сомнений, хотя Э. Бэрри почему-то счи- * 
тает их скорее за Слеѓаіеѕ, к чему нет никакого повода, кроме недоверия 
к появлению столь древних двудольных. Их внезапное появление, при 
более широком развитии настоящих двудольных в вышележащих отложе- 
ниях, скорее говорит против точки зрения Бэрри. В отношении своей 
родовой принадлежности эти листья, конечно, совершенно проблематичны, 
но это, возможно, еще более говорит о их большой примитивности. В свите 
Арундел известен только один остаток той же, но более узколистной 
Корегзіа, возможно даже веточки Серлаіоіахорѕіѕ, Зато в вышележащей 
свите Патапско, возраст которой считается альбским, содержится уже 
обильная флора настоящих покрытосеменных, с родами А/ѕтарћуШит, 
Сурегасіїез, РІапіавіпорѕіѕ (который Бэрри отпосит условно к Хуг@асеае), 
Роршиз, МеитЬИез, М етзрегтиез, Заріпаорзіз, СеіаѕіторћуШит, С ізвійез, 
АтаЙаерйуЦит, Недегаервуйит, РтоіеаерћуПит, $аѕѕајгаѕ и Агізіоїосріа, 
В этой флоре нет еще платанов, так типичных для более верхних ярусов 
меловой системы, но, если даже все родовые определения по существу 
и проблематичны, во всяком случае потомакская флора указывает уже 
на большую дифференциацию листовых форм этих несомненных двудоль- 
ных, с развитием листьев перистых, дланевидных, почковидных и зллип- 
тических. 

В Португалии, в барремекой («ургонской») флоре Серкал найдено 
два вида растений (кроме многих папоротников, хвойных и цикадофитов), 
которые обнаруживают сходство с листьями покрытосеменных, имея 
сетчатую нервацию. Они отнесены к проблематическим родам Сйо//ана 
и РуоїогПпіріз и скорее всего представляют водяные растения. Весьма 
возможно, что они являются водяными папоротниками, но є 1894 г. эти 
остатки не изучались. Кроме того, здесь же найдены остатки замечатель- 
ного растения Пе/еайорѕіѕ (быть может близкого к [5064ез). В более моло- 
дой свите Алмаржем (правильнее, Алмайрин), вероятно, аптского возраста, 
ничего замечательного не нашлось, но в еще более высоких слоях (альб) 
Буаркош было указано 22 вида покрытосеменных, а еще выше, в отложе- 
ниях враконского яруса они уже господствуют. Совершенно ясно, что 
здесь покрытосеменные испытали значительное развитие как раз 


. 
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в аптский век, в отложениях которого остатки, однако, не сохрани- 
лись. 

Таким образом, Португалия при сомнительпости ее древнейших 
остатков (С йо 7ана и Ртоѓогћіріѕ) не дает нам никакого материала о собст- 
венно примитивных покрытосеменных, свидетельствуя лишь о том, что, 
вероятно, в апте они получили свое первое развитие. 

Между прочим можно отметить, что в альбеких отложениях Мадага- 
скара тоже найдена древесина типа покрытосеменных. 

На Дальнем Востоке первые проявления покрытосеменных обнару- 
жены в двух взаимно удаленных районах: на Сучане, близ Владивостока, 
и далеко на севере, Среди растений чисто мезозойского облика (Криш- 
тофович, 1939) в нижне-меловых отложениях аптекого возраста, вен- 
чающихся морской свитой альбского возраста, найдены были Агайа 
Іцсіїега и Сіѕѕііеѕ ргойготиз — небольшие трехлопастные листья с лу- 
чисто-сетчатым жилкованием. Кроме того, в таких же отложениях 
Никанской свиты в Уссурийском крае в других местах найдены отпе- 
чаток однодольного РапдапорйуЙит Айпегіїї в виде линейного листа 
с шиповатым краєм и Фуоігаєрпуйшшт тепі,огте, тождественный с таким же 
остатком из свиты Патуксент, Если последний и не относится к дву- 
дольным, а представляет папоротник того же типа, что и в Америке, 
то первые три являются несомненными древнейшими двудольными и одно- 
дольными в Азии. Возраст слоев, в которых они залегают, может быть 
даже барремом. 

На Севере найдевы (Криштофович, 1937) такие же трехлопастные 
листья, отнесенные к новому виду — Атайіа Коіутепзіз. Подобные АтаЙа 
и Сіззійез, но других близких видов, были описаны ранее из свиты 
Патапско, из Буаркоша в Португалии и из более молодых меловых отло- 
жений, в том числе и на южном Урале. Этот тип является очень распро- 
страненным в эпоху развития более ранней фазы флоры покрытосеменных, 
хотя о систематическом положении этих растений среди семейств двудоль- 
ных можно спорить, так как наименования их условны, хотя они, несом- 
ненно, принадлежат одному типу, Вполне вероятно, что на заре своего 
существования роды покрытосеменных еще не были сгруппированы 
в семейства, вполне аналогичные нынешним, почему такие древнейшие 
формы и не могут распознаваться, по крайней мере, без дополнительных 
данных об их плодах и семенах или о строении древесины, Интересно 
обратить внимание, что листья всех двудольных растений, которые мы 
рассматриваем как первичные, отличаются своими чрезвычайно малыми 
размерами, по отношению ‘к листьям вышеследующих отложений, альб- 
ского и особенно ценоманокого возраста, где они, наоборот, достигают 
гигантской величины, например листья Р/аѓапиѕ, РгоюрйуЦит и др. 
Это явление наблюдается как в Америке, так и у нас на Сахалине и в Се- 
веро-восточной Сибири (Анадырь, Тас-тах). Так, типично мелкими 
являются наши дальневосточные Алайа, С іззіїез, американские Юорегзіа, 
и только ҒісорћуПит представляет лист средней величины. Несомненно, 
при такой повторяемости это явление не случайно, и на него обратил 
внимание В. А. Вахрамеев, изучая, повидимому, альбскую флору При- 
уралья. Е 

В то время как эти древнейшие меловые покрытосеменные не дают 
по существу указаний на первое или первые семейства двудольных, воз- 
никшие в меле флоры несколько более позднего возраста обнаруживают 
присутствие уже ряда семейств, даже если учитывать только формы, 
в определений которых есть полная уверенность. Это будут МавпоНасеае, 
Мутрйаеисеае, Ттосподепдтасесає, М епіѕрегтасеае, Ріаіатасеае, Гаитасеае,. 
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Ргоівасеае (?), Могасеае, Муғіасеае, Асегасеае, У пасеае, Саргіјойасеае 
(многие Уфигпит) и некоторые другие. Раннее проявление б’айЙсасеае 
в виде Роришз агсіїса встретило возражение, так как эти остатки оказа- 
лись принадлежащими сем. Ттосподепатаєсає, хотя пыльцевые исследо- 
вания указывают и на присутствие пыльцы байт. Многие остатки еще 
являются проблематичными в отношении их положения в системе (Мас- 
сііпіоскіа, Стейпегіа, Могаепзкібідіа), определение других в родовом 
отношении недостаточно доказательно. Остатки Атепіїййогає в ценоман- 
ской флоре Европы не проявляются, и есть только единичные и часто 
сомнительные указания на их проявления в других флорах, например 
на Анадыре. Даже в очень молодой меловой флоре цагаянской свиты 
на Амуре, в отношении многих форм уже имеющей третичные тенденции 
(Тахойит, бедиоа, Сіпкво айіатіоійеѕ), остатков достоверных Атепіі- 
Погае нет или очень мало, и поэтому они едва ли могут принадлежать 
к семействам древнего происхождения, так как «ВершИез» американского 
и нашего мела, по менышей мере, проблематичны. Можно заключить, 
что с нижнего мела стал развиваться ряд порядков, в каждом из которых 
получали развитие более примитивные семейства, теперь частью занимаю- 
щие подчиненное положение. Так, палеонтология вскрывает нам интерес- 
ную историю сем. Ттосйойепагасеае, несомненно, одного из более первич- 
ных, представители которого теперь являются реликтами с разорванными 
ареалами. Первые формы его, найденные в Гренландии и северных частях 
Америки и Восточной Азии и описанные сначала как Рориіиѕ атсиса 
и другие виды, оказались, когда нашли их семена и плоды, остатками 
Ттосйодепагасеае, возможно — непосредственно родом . ('елсійірћуШит. 
В отложениях верхнего мела, особенно, например, в цагаянской свите, 
этот род составлял господствующий компонент растительной форма- 
ции, Вероятно, древнейшие находки его относятся к свите Патапеко 
в Америке («Рорш/из роіотасепзіз»). Теперь эти роды обитают в умеренной 
(Хоккайдо) и субтропической части Азии. Там же присутствует и род 
Тетгасеттоп. Не вполне уверенное современное объединение родов Тто- 
сподепатоп, СегсійірћуПит, Вирігіва и Теігасепітоп, их меняющееся поло- 
жение в современных системах и своеобразие древесины, приближаю- 
щейся к типу Нототуіоп, определенно говорит о большой древности 
этих элементов. Таким образом, почти с самого начала развития покрыто- 
семенных оно шло полифилетически, многими ветвями, с ярко выраженной 
гетерохронностью эволюции их органов. 

Немного сведений дает палеонтология о происхождении однодоль- 
ных, частью ввиду малой характерности листьев многих из них (злаки, 
осоки, ирисы, лилейные и др.). В свите Патапско мы встречаем АЙ5та- 
рһуШит, Сурегасйез, в более высоких горизонтах есть 5 ратвапіит (?). 
Остатки пальм известны с верхнего мела (Северная Америка, Египет, 
Западная Европа). Остатки панданов известны из сенона вропы и никан- 
ской свиты Уссурийского края. Злаки также вполне достоверно отме- 
чаются в отложениях верхнего мела (Роасйез Висеріайі КтузШ. в Сред- 
ней Азии). 

При изучении истории развития семейств по палеонтологическим 
данным в меловом периоде интересно обратить особое внимание на вод- 
ные растения, так как они, повидимому, в условиях этой однообразной 
в веках среды очень стойко удержали свои признаки, о чем говорят на- 
ходки многих из них даже с ранних стадий мелового периода 
(АЙзталасеае, брагватасеае, Мутрйаеасеае, возможно — род Ттара). 
Поэтому весьма возможна справедливость взглядов Гэтчинсона, который 
рассматривает Виотасеие и АЙзтаёасеае как наиболее древние семейства 
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однодольньх, производя их от подсемейств Неїйвфрогоїдйсає м Вапипешюощеае 
сем. Рапипсийасеае, рассматривая 2іпріфегасеае и Стататеае как кли- 
максы разных линий, из чего приходится заключить, что уже в меловом 
периоде развились все семейства (Ноїсбіпзоп, 1935). 

В то время как верхне-меловая флора содержит еще значительное 
количество растительных остатков, трудно укладывающихся в узкие 
рамки современных нам семейств и неопределимых даже при отлич- 
ной их сохранности, и при этом не содержит совсем или содер- 
жит лишь признаки некоторых семейств, господствующих в современной 
флоре, растительность третичного периода уже в зоцене, и частью даже 
в палеоцене, мало-помалу приобретает вполие современный родово й 
и семейственный состав, особенно в пределах более понятной нам листо- 
падной флоры, наиболее древней на востоке Азии и в Северної Америке 
(Аляска, Канада), где с миоцена намечаются даже современные виды, 
если их понимать широко. Быстро растет значение Атепії/іогає и других 
семейств, преобладающих ныне: Определение ископаемых растений по 
листьям в последние годы проверяется и даже дополняется при помощи 
изучения остатков пыльцы и остатков плодов и семяи. У нас этот метод 
получил особенно широкое развитие в работах И. М. Покровской и се 
сотрудников (ВСЕГЕИ), после классических работ Кл. и Эл. Рид (Кеіа, 
1915—1933), работ Кирхгеймера (К ітсћћеітег, 1936), в СССР П. А. Ники- 
тина (1935) и В. Шафера (Зхаїег, 1946) в Польше. Этот метод, особенно 
изучение плодов и семян, не уловимых в виде отпечатков, ярко осветил, 
между прочим, историю травянистых растений. Травы из однодольных 
уже определенно появляются в меловых отложениях, чащо остатки их 
наблюдаются в третичных, особенно водных и прибрежноводных растений. 
При изучении листовых остатков мы встречаем лишь единичные остатки 
трав, что в значительной части зависит от трудности их сохранения вслед- 
ствие малых шансов для листьев трав попасть в благоприятные условия 
(сгнивание на самом растении). Изучение семян значительно повышает 
процент находок травянистых растений. 

Особенно пенные результаты дал в своей последней работе поль- 
ский палеоботаник В. Шафер (1946). В плиоценовой флоре Кросценка 
в Польше он определил остатки Ро/увопит, Зіейатіа, ТЛ/айісітит, Юапип- 
сшиз, Сегаїорпуйит, Уіоіа, Сіғсаеа, Ртоѕегріпаса, Нібізсиз, С ісиіа, Реисе- 
дапит, Оепатіће, безей, Саєгорруййша, Рһуѕаііѕ, бойапит, Ајива, Зат- 
Ьисиѕ дриїиз, Уаїсгіапа, Ттісһоѕапіћеѕ, Сат4ииз и др. Количество видов 
травянистых растений достигает в Кросденке 30, при 80 видах деревьев 
и кустафников покрытосеменных и 17 видах хвойных. Путем остроумного 
подсчета Шафер определяет (по соотношению трав и древесных растений 
в современных формациях такого же состава) количество трав л 377 видов, 
из них 257 двудольных и 120 однодольных. Учитывая почти современ- 
ный состав видов, можно думать, что подечет его совершенно реален. 
Из этого мы видим, как даже в семенной флоре шансы трав быть сохранен- 
ными малы. При изучении листовых флор процент трав резко понижается, 
но, например, и во флоре Крынки (миопен) мы находим Вапипешиз, Сега- 
іорвуШит, РРгартіїез, Турћа и ряд неопределимых злаков и осок. Однако 
нельзя совершенно отрицать и того, что в сплошных лесных формациях, 
а тем более тропического типа, процент травянистых форм иичтожен и 
сводится по большей части к родным, прибрежноводным и эпифитам. 
Но уже с палеогена мы встречаем СаппаерйуЦит, Ипефегиез, Урігетаїо- 
зрегтит, видимо, обитавшие по сырым берегам и потому сохранившиеся 
в водоемах вместе є остатками Мутрйаеа, Мет ит, Ттара, Сазіайа, 
частью известными еще с мелового периода. 
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Поэтому говорить о развитии трав как очень поздней стадии эволю- 
ции, хотя бы у двудольных, невозможно, несмотря на существование 
подобного мнения. Другое дело — развитие целых травяных формаций, 
возникших при соответетвенном изменении климата в виде степей. Ши ро- 
кое развитие новых видов и, может быть, родов в эту фазу является несом- 
ненным. Стеббинс (Ѕёерріпѕ, 1940) на основании фитогеографических 
данных утверждает, что многие сложноцветные (например Маияеае), 
возникли еще в меловом периоде. В связи с резкой дифференциацией 
условий обитания в Северном полушарии в течение третичного периода 
виды травянистых растений получили громадное развитие, но в пределах 
семейств, сложившихся уже ранее. 

В рамках данной статьи невозможно останавливаться на других 
вкладах палеоботаники в изучение филогении растений. Однако уже 
из вышеизложенного можно вывести определенные закономерности 
эволюции растений, применение которых в процессе изучения поможет 
еще полнее восстановить ход развития‘ растительного мира даже без 
дальнейших находок, в которых, однако, сомневаться не приходится. 


Общие выводы 


Из известных нам фактических данных о растениях прошлого мы 
можем сделать следующие выводы. 

1. Вследствие однообразия в течение всего прошлого времени и огра- 
ниченности характера основных факторов, воздействующих на растения 
(температура, влажность, свет, свойства почвы в связи с первыми, равно 
как борьба растений между собою и в отношении завоевания простран- 
ства), и, с другой стороны, вследствие единства плана организациии хи- 
мизма всех растений (белок — целлюлоза — клетка — расчлененный 
побег) получается не только однообразная реакция растительных орга- 
низмов в приспособлении их к среде, но и проявление этих процессов 
независимо и полифилетически. Этим путем естественно создаются про- 
водящие и механические ткани, защитные приспособления воспроизводя- 
щих органов, например в виде явлений голосеменности и покрытосемен- 
ности и, наконец, даже «покрытоплодности», притом в различных группах. 
Последнее явление, наблюдающееся в различных семействах: А1сиз 
в сем. Мотасеае, Саѕіапеа в сем. Еазасеае, Руғиѕ в сем. Нозасеае и даже 
у Супагеае (в сем. Сотрозіїає) в виде погружения плодов, функционирую- 
щих как семена в углубленное дно соцветия, мы можем рассматривать 
как «покрытоплодность», а эти формы, если бы их различное системати- 
ческое положение не было нам известно, а мы бы имели их только в иско- 
паемом состоянии, мы могли бы объединить как «Апріосаграє». Точно 
также завязь у ряда семейств независимо от верхней переходит в нижнюю. 
Поэтому и самое возникновение семенных растений могло происходить 
независимо у различных групи при стремлении облечь голый мегаспоран- 
гий с зародышем защитными покровами. Этот процесс взаимодействия 
факторов и объекта является направленным, необходимым, но было бы 
грубейшей ошибкой понимать его телеологически, в смысле какой-то 
отвлеченной предопределенности. Таким же образом из совершенно 
различных частей организма у разных животных возникли крылья неза- 
висимо у насекомых, птиц и млекопитающих. 

Современные данные показывают, как было ошибочно изображать 
эволюцию растений в виде единой цепи, опираясь на редукцию полового 
поколения. Из данных палеонтологии вполне ясно, что мхи, ранее считав- 
шиеся логическим звеном между водорослями и папоротниками, совер- 
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шенно выпадают из этой цепи как прямое связующее звено, хотя древ- 
ность печеночников говорит о том, что они могли представлять одну 
из слепых специализированных ветвей развития. 

2. Явления голосеменности, а возможно, и покрытосеменности 
возникли независимо у разных групи растений в результате взаимодей- 
ствин одних и тех же факторов и структуры организма. Из прапапорот- 
ников возникли как голосеменные - птеридоспермы; голосеменность 
независимо развивалась у лепидофитов (Лерідосагроп) и у хвощевых, 
У которых присутствие семян было показано М. Елиашевичем. Не только 
нижняя завязь, но и покрытосеменность возникли независимо, последняя 
по крайней мере двумя известными путями: «уіа ВеппенИаез» и«үіа Сау- 
іотіаіеѕ», дав, с одной стороны, основное ядро Вапа[ез, ас другой, — АсНіа- 
тудеае. Поэтому выделять как единую группу класс голосеменных, 
если понимать под ним всю совокупность вымерших и ныне живущих 
форм, является далее нерациональным. Это лишь стадия развития. Неза- 
висимо возникла вторичная древесина, изменялись формы и характер 
жилкования листовой пластинки, проходившей стадии от лучистого 
простого жилкования до перистосетчатого у разных групп растений 
(папоротниковидные, покрытосеменные) просто, как стадии процессов 
усовершенствования листа в отношении его функции. Таковы и различ- 
ные приспособления к переносу спор, семян и плодов (воздушные мешки 
пыльцы сосны, летучки семян Вірпопіа, И’етизста, плодов Асег, (Птиз, 
Айапійиз, крючковатые шипы девонских спор Ктуѕ/№ојооісћіа, семян 
Роса віосвідіаіа, У Шатзіа путрћаеоійеѕ, плодов Сеит, Еғупвіит и пр.). 
Это повторение однообразных образований, возникающих совершенно 
независимо, дало повод Б. Гайате (Науаїа, 1921) создать свою «динами- 
ческую систему», в которой он приписывал возникновение однообразных 
приспособлений прямой передаче наследственных признаков, произ- 
вольно подменяя филогению растений в целом филогению отдельных 
признаков. С тем же процессом взаимодействия среды и организма свя- 
зано явление гомологии. 

9. Наряду с эволюцией существовавших в определенные периоды 
высокоорганизованных растений, скорее по линии их специализации 
и дифференциации, приводящих втупик, независимо эволюционировали 
и низкоорганизованные группы, дававшие вспышки развития на самых 
различных ступенях геологической истории: мхи обнаружили энергич- 
ное развитие лишь с конца мелового периода, хотя существовали и ранее; 
дифференциация папоротников и широкое их развитие, начавшись 
в конце палеозоя, проявились особенно сильно в мезозое, сифонниковые 
водоросли обнаружили расцвет в триасе, диатомовые водоросли, возник- 
нув к юрскому периоду (находки в лайасе), обнаружили расцвет в третич- 
ном дериоде. 

4. Наиболее прогрессивные груипы («победители в жизненной борьбе» 
М. И. Голенкина), покрытосеменные растения, на многие миллионы лет 
Завоевавшие поверхность земного шара (полихронные флоры), возникали 
не из высокоорганизованных форм, а из менее специализованных 
и пластичных групп, первые же, испытывая специализацию, становились 
«слепыми ветвями» и исчезали с лица земли, как птеридоспермы, гинкговые 
И пепнеттиты. С этой точки зрения будущая флора земного шара не будет 
Часледием развития сложноцветных, а скорее всего продуктом эволюции 
Каких-либо более скромных представителен растительного мира, ждущих 
всего места под солнцем, когда новая климатическая пертурбация зем- 
пого шара изменит условия установившихся с ледникового тека гео- 
Графических зон и создаст новые территории, свободные для заселения. 
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5. Слабо специализованные группы, бывшие источником развития 
более прогрессивных, продолжали свое существование и далее, произ- 
води впечатление редукции, обязанпое часто неотении. Так, подобно тому, 
как «нет великого Патрокла, жив презрительный Терсит», до сих пор 
продолжают свое существование Сусайасеае в виде Суса, Хатіа и др., 
в то время как беннеттиты мезозоя вымерли без остатка. Продолжают 
свое существование М агзИеасгае, хотя высшая стадия их развития, кей- 
тонии, исчезла без следа к концу мелового периода. 

6. Жизненность видов растений в широком понимании определяется 
периодами 10—20 миллионов лет (возраст многих видов новейшего обра- 
зования, начинающих свое существование, гораздо короче, но все же 
измеряется сотнями тысяч и миллионами лет, что не исключает возникно- 
вения других и на наших глазах, как начало их жизненного пути). Жиз- 
ненность родов и особенно семейств доходит до 100—200 миллионов лет, 
так род Едиіѕеіит живет с карбона, СТийро — с триаса, РІаїапиѕ, Баигиз, 
Сіппатотит, Меїцтбійт и др. — © конца мелового периода. Из 150 видов 
средне-плиоценовой флоры Кросценка лишь 33% являются «вымершими», 
будучи очень близкими к видам, живущим теперь вне пределов Европы. 
Остальные 67% представляют виды, живущие и поныне и, вероятно, 
в значительной части жившие в лесах Украины и юго-западной Польши 
еще со времени прихода туда тургайской флоры в миоцене, т. е. не менее 
20 миллионов лет. 

7. Резкие смены состава флор, наблюдаемые на некоторых терри- 
ториях, например, в Квропе в конце пермского периода, не являются 
результатом быстрого течения эволюции на место какого-то особого 
брадигенезиса, а свидетельствуют о заселении этих территорий извне, 
после смены в них морского режима континентальным или влажного 
сухим. 

3. Учитывая положение о длительности существования как семейств, 
родов и видов, так и флористических областей и экологических формаций, 
можно определенно утверждать, что высказываемые иногда взгляды 
об отсутствии эволюции, подтверждаемой палеонтологически, или «при- 
остановке эволюции» в духе. идей Шпенглера (например Гериберт Нильс- 
сен), не имеют под собой ровно никакой почвы. Эти авторы не учитывают 
слишком большой краткости четвертичного периода (1 000000 лет) и 
современной эпохи (15 000--25 000 лет) по сравнению є длительностью 
сушествования полихронных флор и родов растений, и потому эти сужде- 
ния столь же примитивны, как обывательские толки об «изменении кли- 
мата» за 10—20 лет. 

9. Нельзя отрицать, что мы знаем очень мало или, вернее, почти 
не знаем действительных переходных форм, но эти так называемые «про- 
белы геологической летописи» есть отчасти лишь следствие недостаточ- 
ности наших знаний или, скорее, — недостаточности понимания объек- 
тов, так как они в том или ином смысле исчезают как «белые пятна» 
на георгафической карте, хотя, © другой стороны, нельзя отрипать, что 
шансы сохранения в ископаємом виде быстротечных и малочисленных 
по количеству предковых форм невелики, что ведет к возникновонию 
понятия криптогенности. Кроме того, проявляясь перед нами еще неофор- 
мленными, не закончившими развития и не укладываюшимися в систему 
известных нам теперь видов растений, они сами по себе трудно распозна- 
ваемы в отношении их систематического положения на этой ранней 
стадии, точно так же, как новорожденный младенец не похож на своих 
родителей, хотя может быть их вылитым портретом в зрелом воз- 
расте. 
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Если не следует быть слишком оптимистичными и ожидать, что в бли- 
жайшее же десятилетие палеоботаника поднимет завесу Изиды над раз- 
витием растений нашей планеты, то нет ровно никаких оснований думать, 
что она все же не откроет нам этой завесы как путем изучения имеющихся, 
так и открытия новых данных при учете намеченных выше закономерностей 
развития, установленных палеонтологически, при дальнейшем развитии 
путей и методики исследования и, конечно, при поддержке и проверке 
выводов сравнительно -морфологическим и географическим путем, кото- 
рые сами по себе беспочвенны и иногда могут повести к совершенно лож- 
ным выводам об эволюции, что показало увлечение такими фетитами 
морфологических гомологий, как чередование поколений, идея споро- 
филла, явление голосеменности и прочее, хотя установление их самих 
по себе чрезвычайно важно при правильном истолковании в свете палеон- 
тологии. 
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ЗНАЧЕНИЕ РАЗЛИЧНЫХ МЕТОДОВ В СИСТЕМАТИКЕ 
РАСТЕНИЙ, ПРЕИМУЩЕСТВЕННО АХТНОРНУТА 


(К оценке «новой» систематики) 


Б. М. Козо-Полянский 


Теория систематики растений в последнее время привлекает к себе 
все болынее внимание науки. Отчасти это связано с назревшим обновле- 
нием системы растительного мира и соответственно с необходимостью 
поверки «психического инструментария» ,) применимого для этой задачи; 
отчасти это зависит от влияния генетики, проникающей все больше 
в область систематики. При этом наблюдается ряд неясностей и смешение 
некоторых основных понятий. Из зарубежной науки эта путаница про- 
никает и к нам. 

Для того чтобы обновление системы было успешным и для того 
чтобы зарубежные «молы» не получили у нас распространения, советской 
ботанике необходимо Уточнить свои позиции и в данной области. 


1. ОСНОВНЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ В СИСТЕМАТИКЕ РАСТЕНИЙ 


Работа систематика обнимает следующие элементы: 1) установление 
признаков отдельных систематических единиц; 2) установление сходств 
и различий между ними; 3) установление места в данной системе (опре- 
деление, идентификация); 4) установление принципов оценки призна- 
ков сходств и различий для систематики; 5) конструирование системы: 
расчленение, последовательность (сериация), ісоподчинение! (иерархия), 
связи; 6) выведение «законов» формы эволюционного процесса («законы» 
филогении); это обязательно и возможно только для эволюционной систе- 
матики; 7) дедуктивное приложение этих законов для оценки признаков 
при построении системы. 

Вначале (1—4) мы имеем дело с собиранием материала (констатирую - 
щие моменты), далее — с его обработкой (интериретирующие моменты). 
Первые этапы относятся к области диагностики (фитографии), вторые — 
к области таксономии или таксологии (в этимологическом смысле слова)." 
Диагностика составляет основу и отправной пункт всей систематики. 
Без нее невозможна таксономия. Но диагностика призвана представлять 
материал для таксономии, и постольку этот материал имеет цену для нее, 


1 Так как полная научная систематика немыслима без оценки признаков, то 
термир «таксономия» обычно считается синонимом термина «систематика», 
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поскольку он собран при свете ее указаний. ПЕ опирается 
на диагностику. Диагностика ориентируется на таксономию (в 
идеале). 

Таким образом, таксономии принадлежит ведущая роль. Диагно- 
стика без таксономии слепа. Сведение систематики к диагностике 
нвляется обесцениванием, выхолащиванием первой. 

Существует ряд направлений в систематике, различающихся по их 
таксономиям, которые представлены и в современной науке, а отчасти 
соперничают в ней. Эти направления следующие: 1) систематика ай Вос 
или искусственная («целевая» систематика), с двумя уклонами: а) утили- 
тарный (экономический) и б) теоретический (синоптический); 2) «есте- 
ственная» в историческом смысле слова («морфологическая» — неудач- 
ный эпитет) систематика, с двумя уклонами: а) тип Адансона (универ- 
сальный метод), б) тип УК юссье (метод субординации); 3) «динамическая» 
систематика (в смысле Бунзо Гайата); 4) типологическая («идеалистиче- 
ская») систематика; 5) филогенетическая (генеалогическая) систематика 
(филогения, филогенетика), в дарвинистическом и других ее выражениях. 
Тип 3 логически близко примыкает к 2а, 4—к 26, 5— к 26. Историче- 
ская последовательность такова: 1а, 16, 2а, 26, 4, 5, 3. Мы находимся 
в периоде типа 5, со вспомогательной ролью 1а; 26 существует как трудно 
устранимый пережиток, 3 и 4 — как явления реакционного порядка; 
4 был связан с немецкой фашистской лженаукой, 3 -- с формальной 
тенетикой. 

В последнее время пропагандируется «новая», аналитическая или 
экспериментальная систематика. Как мы убедимся, она не имеет значения 
принципиального направления. 

Основные направления систематики отличаются по следующим при- 
знакам. 

Г. Общее миропонимание (картина мира). Например: 1) признание 
объективной реальности мира или 2) отрицание ее: а) фиксизм! (с край- 
ним выражением в виде креационизма) или б) транеформизм (истинный 
или ложный, с «потенциальным творением»). 

П. Понимание задачи, а именно: а) добиться удобства, обозримости 

разнообразия единиц (обьктов или идей); б) отразить «творческий» (ми- 
©тический) «план» в природе; в) отразить комбинативные связи; г) отра- 
зить генеалогические отношения, «движение» и «связь» в эволюции еди- 
ниц. 
ПІ. Охват диагностического материала: 1) использование произ- 
вольно выбранных признаков: а) имеющих экономическое значение 
или б) устойчивых или удобных для диагностики (например нагляд- 
ных, распространенных и т. д.); 2) использование всех доступных при- 
знаков. 

ГУ. Оценка признаков и ее критерии: 1) признание равноценности 
всех признаков, или 2) признание разной их важности по субъективным 
побуждениям (удобство, экономическое значение и т. д.), или 3) призна- 
ние разной важности, пропорционально физиологическому их достоин- 
ству, или 4) признание разной важности, пропорционально историческому 
их достоинству, т. е. пригодности цля установления эволюционных 
«Движения». и «євязи»; отсюда — особое отношение к палеонтологии, 
эмбриологии, анатомии, например консервативные структуры) и т. п., 
или 5) признание разной важности в зависимости от пригодности для 
Целей сведения к «радиантам». 


1 Призпание неизменности организмов. 
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У. Приемы распределения единиц: 1) безразличное распределение 
в любом направлении; 2) восхождение «от простого к сложному» и т. д., 
3) сведение нетипичного к типичному (или к идеальному), — «периферий» 
к идеальным «центрам» («радиантам», пример — «илеальное растение»); 
4) выведение потомков из предков. 

МІ. Трактовка понятия «родства»: 1) в логическом. фигуральном 
смысле, т. е. в смысле формального сходства; 2) в смысле способности 
к соединению («химическое» родство в широком смысле слова); 3) в генеа- 
логическом смысле, в двух вариантах; предковое родство (ап аз апсе- 
ѕітаіѕ) и единокровность (сопзапои аз}. 

УП. Трактовка понятия «совершенство», а именно: 1) игнорирова- 
ние его; 2) совершенное — более «благородное», «высоко организованное» 
ит. п., (субъективно); 3) совершенное — более полно выражающее 
идею; 4) совершенное — позднейшее по происхождению, т.е. более новое 
исторически и стоящее выше в эволюционных рядах. 

УПГ. Оценка сходства. Например: 1) все сходства равноценны 
в смысле свидетельства о систематической близости; 2) сходства глубокие, 
зависящие от единства происхождения (гомологий), имеют большее зна- 
чение, чем поверхностные, зависящие от единства позднейшего приєпо- 
собления (аналогии); необходимо отличать мнимые сходства (конверген- 
ции) от коренных сходств. 

ІХ. Отношение к атипичному. Например: 1) игнорирование ати- 
пичных свойств и систематических единиц; 2) усердное использование 
их а) для сведения других, изолированных единиц к «типам» (радиантам) 
или б) для выведения других единиц от предков. 

Х. Представление о форме системы, т. е. о наглядном ее выражении: 
1) горизонтальный ряд, с «чтением» в любом условном направлении; 
2) географическая карта, сеть; З) лестница; 4) серия лучистых фигур; 
5) филема или родословное «дерево», в условном смысле слова, так как 
имеет место соединение «концов» «ветвей» (при гибридизации и симбиоге- 
незе) и нет «корня» такого, как у дерева; б) более или менее значительное 
число вращающихся кубов. 

ХІ. Число возможных систем, а именно: 1) одновременное сосуще- 
ствование многих альтернативных систем, построенных на основе разных 
субъективных признаков систематизации, или в зависимости от субъек- 
тивного их выбора, или от разных целей экономической систематизации; 
2) одновременное сосуществование совокупно мыслимых)систем (сложное 
и особенное построение динамической систематики, вкратце не предета- 
вимое); 3) последовательное во времени существование ряда систем, 
постепенно приближающихся к адэкватному отражению картины взаимо- 
отношений, данных в природе; 4) одновременное сосуществование ряда 
систем в зависимости от субъективного представления об идеях или 
типах. 

Основные направления в систематике схематично можно охарактери- 
зовать следующими формулами. 


4. Искусственная. І. 1. а на (практике или также в теории). — 
Й О А А АН У 

ЕД, Тауы. 

За. Естественная Адансона. І. 1. а. — П. 6. — Ш, 2. ТУ. 

1. —У. 2(?). -- УІ. 1. —УП. 2(). =УШ. 1. - ЇХ. 4. =Х. 

2-Х. 

26. Естественная Жюссьс. І. 1. а. -- П. б. — 11. 2. — 
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ЗРК НЕТУ ЕВА МОГИ ОЕЕО М, р о СЯ 
9.-- ХІ. 3. 
З. Динамическая. І. 1. а. -- ПП. в. -- ШІ. 2, --ТУ, 4. 
У, ЗУ ом ер 1. з руаланка. Хо =. Ха 


ЕУ ТУТ ЕО о До ори ауели с ОД 
5. Филотенетическая. 1. 1, б. —П. г. — ПІ, 2. - ТУ, 4. 
УИ 83222 УА, атут 2111 ро ПВ ХТ. 3. 


| 2. 
А. Типологическая. І. 2. а. И. 6. — ПІ. Пе ое 
4. 


Итак, филогенетическая систематика, филогения, характеризуется 
следующими признаками. 

Она признает объективную реальность природы и трансформизма, 
эволюции или «органического процесса». Свою задачу она видит в том, 
чтобы отразить «генеалогические» отношения, «движение» и «связь» 
в эволюции организмов, т. е. их филогенез. Ее задача «объективна», 
хотя попутно достигаются и антропоцентрические удобства (обозримость 
многообразия)! Она охватывает все доступные признаки, открывая все 
новые и новые их группы. Материалу придается разная степень важности, 
пропорционально — способности пролить свет на историю объектов. Поз- 
тому, например, фактам палеонтологии, эмбриологии, сравнительной ана- 
томий и т. д. уделяется особое внимание. Последовательность в системе 
от предков к потомкам (выведение, филиация). Понятие родства прини- 
мается, в эволюционном или генеалогическом его смысле. Степень совер- 
шенства определяется по месту в генеалогии, т.е. понимание его — исто- 
рическое. Только глубокие, гомологические сходства служат основанием 
для суждения о родственной близости. Атипичное, уклоняющееся от нормы, 
привлекает особое внимание как пособие для установления родственных 
связей, т. е. для целей выведения потомков из предков. Наилучшим 
выражением эволюционных систематических отношений признается 
филема или «родословное дерево». Система постоянно перестраивается 
в соответствии с углублением фактических знаний и уточнением наших 
понятий о систематизируемых объектах и о приемах их систематизации. 
В каждый данный момент времени наукой создается своя наиболее совер- 
шенная система, но в следующий момент она должна уступить место 
- более совершенной. Понятно, что всегда остается нечто положительное — 
зерно истины — в наследство от предшествующей системы — последую- 
щей, если только первая стояла для своего времени в какой-нибудь сте- 
пени в соответствии с действительностью и здесь имеем «относительность 
всякого_ знания и абсолютное содержание в каждом шаге познания 
вперед».1 

Сразу видно, что для советской науки обязательна только филоге- 
нетическая систематика, так как только она исходит из признания объек- 
тивного существования природы, ее познаваемости и ее историзма. Кроме 
того, приемлема искусственная систематика как нечто подсобное для 
специальных, скромных целей, например утилитарных. Идеологически 
враждебны советской науке: естественная систематика в обоих ее подти- 
пах, как ставящая себе мистическую, ложную задачу — отразить план 
творца (креационизм), и типологическая, в основе которой лежит субъек- 
тивный идеализм. Наконец, динамическая систематика, мыслимая как 
Один из возможных приемов анализа признаков и систематизации, осо- 
Зенно мелких единиц, не может удовлетворить нас, так как она игнорирует 
историзм систематизируемых объектов и их генеалогическое родетво 


1 В. И. Ленин, Философские тетради, 1947, стр. 154. 
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и, следовательно, не отражает объективной картины мира, важнейших, 
присущих ему связей объектов. 

Принципы и вытекающие из них методы филогенетической система- 
тики, которые относятся к обработке ее материала, уже рассмотрены 
мною в другой работе. Ниже будут вкратце проанализированы «методы» 
или источники фактического материала, как правило, имеющего только 
диагностическое значение, при этом — исключительно в его отношении 
к дарвинистической филогении. Имеется в виду преимущественно группа 
Апійорйуїа, систематика которой особенно настоятельно требует обнов- 
ления, а следовательно, и переоценки методов. 


П. ПРИНЦИПЫ ОЦЕНКИ ИСТОЧНИКОВ ФИЛОГЕНИИ 
РАСТЕНИЙ 


При оценке фактического материала систематики с точки зрения ее 
филогенетических принципов, необходимо иметь в виду следующий 
«анализатор». 

1. Является ли материал экспериментальным или наблюдательным? 
Эксперимент нельзя смешивать © опытом, эмпирией. 

2. Влияет ли эксперимент на самый филогенез, т. е. на формообразо- 
вание или становление и развитие систематических единиц, или экспери- 
мент ‘ставится только над результатами филогенеза? Иначе говоря, 
является ли эксперимент действием над филогенезом (прямые данные) 
или лишь «по поводу филогенеза» (косвенные данные)? 

3. Является ли материал конструктивным или нет? Конструктивным 
материалом мы назовем такой, который, сам по себе взятый, дает возмож- 
ность суждения о том, какие единицы (или структуры) являются пред- 
ками и какие потомками, т. е. способен показать движение (трансфор- 
мацию), его направление и связь (преемственность, переходы). 

4. Автономен ли материал или зависим? Иными словами, имеют ли 
анализируемые данные сами по себе конструктивный характер или они 
приобретают его только при условии некоторых допущений а ргіогі, 
доказуемых вне самого материала, например в области общей биологии? 
Насколько устойчивы эти допущения (постулаты)? 

5. Насколько значителен «конструктивный потенциал» анализируе- 
мого материала? Способен ли он быть основанием для системы в целом 
или только для ее частей или частностей? у 

6. «Универсален» ли анализируемый материал или имеет частный 
характер? Важио знать следующее: а) имеет ли данный материал значе- 
ние для систематики мелких единиц (ниже вида, вид, реже род: микроси- 
стематика), средних (семейство, { порядок», мезосистематика) или высших 
(выше порядка: макросистематика); б) касается ли данный материал 
всех или только некоторых групи или разделов растительного мира; 
в) имеет ли материал силу только для ныне живущих или также для вымер- 
ших форм; г) простирается ли роль анализируемого материала и на жи- 
вые, и на мертвые объекты; д) какова техническая доступность данного 
материала. 

Более частными вопросами являются некоторые другие, из которых 
подчеркнем следующие: е) способен ли данный материал помочь отли- 
чить конвергентные сходства от сходств, порожденных филогенетическим 
родством: для этого он должен быть обилен рудиментами, ретенциями, 


1 Законы филогенеза растении и дарвинизм. (Тр. лаб. эволюц. экологии АН 
СССР, 1, 1940). Нуждается в модернизации. 
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ит. п.) ж) способен ли помочь данный материал отличить простоту при- 
митива от простоты совершенства, т. е. от редукций, упрощений (важны 
те жекатегории структур и функций, что в бе; з) (только для цветковых) 
дает ли испытуемый материал глубокие и обильные диагностические 
сведения о цветке — основе систематики Аліѓћорћуѓа (аналогичные спе- 
циальные вопросы существуют для большинства групп). 

В итоге можво ожидать разделения технических «методов» система- 
тики на ведущие и вспомогательные. Идезлен был бы «метод» эксперимен- 
тальный, с экспериментом над самим филогенезом, т. е. прямой, с боль- 
шим конструктивным потенциалом, автономный, универсальный, техни- 
чески доступный, а также легко вокрывающий конвергенции и редукции 
и, наконец, многое дающий по цветку для грунпы цветковых. Такого 
метода, такой единой категории данных не существует. Необходимо стре- 
миться «объять необъятное», чтобы не упростить и не исказить действи: 


тельности. 


Ш. ОЦЕНКА ИСТОЧНИКОВ ФИЛОГЕНИИ РАСТЕНИЙ 


А. Палеонтология 


Ископаемые ботанические докумейты (остатки, отпечатки, продукты 
жизнедентельности растений), которые являются объектами палеонто- 


логии растений (пока все еще не ставшей палеоботаникой), не дают воз- 
можности для экспериментов над филогенезом : они мертвы. Этот материал 


свидетельствует о филогенезе исключительно косвенным путем. Тем не 
менее он первостепенно важен для филогеним в своей специфике. Палеон- 
тология фактически располагает реальными и конкретными документами 
прошлой истории растительного мира, чего нельзя сказать ни об одной 
другой отрасли знания, Это — действительные фрагменты филемы. Выра- 
жаясь образно, филема, кроме верхушек верхних ветвей ів виде | ныне 
живущих представителей, погребена в толщах земной коры. Самый факт, 
что известный организм найден в ископаемом состоянии, особенно в древ- 
них отложениях, и еще, если это вымерший тип, придает ему особую 
историческую ценность. Именно среди ископаемых и вымерших растений 
следует, как правило, текать предков современных. Этот материал ясно 
говорит о движении, о превращении форм в последовательности геоло- 
гических периодов и эр, дает объективные ряды последовательных во 
времени, связанных глубокими оходетвами форм, ясно указывает в стра 
тиграфической восходящей гамме направление движения-транеформации, 
т.е. - основания, начала и вершины — концы этих рядов. Иначе говоря, 
даются объективные картины органического прогресса. Такой материал 
далее вскрывает в движении и генетическую связь в виде переходных, 
сборных, синтетических форм, обильных среди вымерших предетавите- 
лей. Они и вымерли по причине своей «половинчатости» как временные, 
пробные модели, трудно мыслимые в современной природе. Этот материал, 
наконеп, имеет еще одно исключительное качество : он датирован в геохро- 
нологическом аспекте. Ясны не только последовательности моментов 
трансформации во времени вообще (часто — и в пространстве), но и даты 
их осуществления, выраженные в конкретных единицах. Например 
не только известна последовательная смена эпох дробянок, водорослей, 
(толоростон-пенлофито в} папоротникообразных, голосеменных, цветковых, 
видно, что эти группы не просто сменялись или превращались одна в дру- 
гую (ясность не всегда одинакова), но также и то, когда происходили 
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эти события по урановым и другим «часам». Благодаря всем этим качест- 
вам налеонтологичесний «метод» или материал в систематике растений 
нвляется в значительной степени конструктивным. Этим обусловлено 
существование особого частного приема в филогении: судить о генеало- 
гической сериации по геологической последовательности. 

В основе применения данных палеонтологии для целей филогенип 
лежат допущения: 1) что организмы, последующие во времени, суть по- 
томки форм, предшествующих им, 2) что наличие переходов (представи- 
телей или структур), при соответствии с геологической последователь- 
ностью, говорит о существовании в этих случаях генеалогической связи 
и 3) что глубокие сходства, как правило, являются гомологическими. 
т. е. служат показателями генеалогического родства. Основательность 
этих допущений у дарвинистической биологии не вызывает сомнений. 
Ноэтому палеонтологический материал может быть оценен как «автоном- 
ный» инструмент филогении. Факт, что глубоко сходные, но не тожде- 
ственные формы растений АБВГД и т. д. сменяют друг друга в последо- 
вательной восходящей стратиграфической серии, не может не быть истол- 
кован как следствие их такой исторической преемственности. 

В основном материал палеонтологии является наблюдательным, 
но эксперимент над продуктами филотенеза и здесь возможен: например 
химическая обработка и анализ остатков псилофитов, установившие 
наличие у них примитивного лигнина. 

Палеонтологический «метод» охватываот только мертвые ископаемые 
остатки и при этом преимущественно вымерших форм. Имея значение 
особенно для макросистематики и для бесцветковых форм, он все более 
начинает применяться и для микросистематики, включая семенные 
и даже цветковые (Сликво, Глтлодепатоп и другие в работах Шапаренко, 
Бэрри и других). Для групи, где диагностика опирается на цитологию 
(водоросли, грибы), особенно на кариографию и цитогенез (смену карио- 
тических фаз и т. п.), палеонтология почти бессильна (сравни, однако. 
диагностику вымерших:диатомей по оболочкам клеток и данные палино- 
логии). Палеонтология дает определенную оценку простых структур: 
простое в более древних отложениях и упрощенное в более новых. Под 
ход к потомкам путем восходящих «хронологических» рядов позволяет 
вскрывать конвергенции и расчленять порочные в филогенетическом 
отношении группы (например подход к Нуагорієгійез через Тілсіаїеѕ 
и эрйепорйу Цай). Техника тонкого исследования ископаемых остат- 
ков (шлифовка, мацерация) специфична и не является общедо- 
ступной. 

Таким образом, палеонтология растений или фитопалеонтология 
не является и не может быть полной палеоботаникой. Например генетика 
вымерших растений и их физиология вообще, их зкспериментальная 
морфология просто невозможны. Находки ископаемых растений, особенно 
древних и промежуточных, настолько случайны и единичны, что норма 
часто бывает проблематичной. Поэтому тератология в палеоботанике 
не может играть роли. В основном диагностический материал палеонто- 
логии — материал макро-морфологический. Тем не менее утверждение, 
что «палеонтолотическиїї метод является тем же морфологическим (имеется 
в виду неонтологическая морфология, — Б. К.), отличаясь лишь тем, что 
при палеонтологическом методе изучается морфология и анатомия иско- 
паемых растений» (Розанова, 1930), страдает поверхностностью. «Морфо- 
логическая точка зрения» или трактовка в палеонтологии и неонтологии 
прилагается к принципиально качоственно различным объектам, а потому 
и эффект приложения крайне различен. Нельзя забывать, что недра 
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земли таят в себе предков современного растительного населения земли 
и чем глубже, тем более древних. Неонтология ! изучает, в основном, 
«победителей», палеонтология — «побежденных». 

Впервые палеонтология растений была успешно применена для их 
филогений Геккелем (1866), если не считать первых попыток Броньяра 
и Унгера. Обобщения огромной важности были сделаны Скоттом, Арбе- 
ром, Циммерманном и другими. Относительно значения открытия семен- 
ных папоротникообразных (Скотт и Оливер, 1903) Тимирязев сказал: 
«Е два ли когда-нибудь эволюционное учение приобретало такое решитель- 
ное, прямое и широкое подтверждение своего основного положения об 
единстве всего живущего». Эволюционная связь «споровых» и «семенных», 
предположенная Горяниновым и Гофмейстером, была окон4ательно 
доказана. Изучение псилофитов. которые оказались шредстеблевыми | 


растениями (Ргосогторйуа Н. Арбера), благотворно погрясло всю систе: 
матику растений. Был, наконец, пролит свет на происхождение основных 
органов: корня, стебля и листа, окончательно доказано происхождение 
Согторіціа от сложных водорослей и освещен филогенез крупных разде- 
лов Сотторћуѓа в целом, причем удалось «перекинуть мост» даже между 
мохообразными и папоротникообразными растениями. Любая работа 
по макрофилогении, особенно папоротникообразных и голосеменных, 
а также некоторых «скелетных» водорослей, дает множество блестящих 
подтверждений исключительной ценности палеонтологии для филогении. 
последнее время делаются интересные попытки статистической, макси- 
мально объективной обработки палеонтологических данных (Циммерманн, 
© 1930) и выражения хода изменений в рядах известных форм в виде 
геохронологических кривых. Например наблюдается увеличение размера 
древесных форм в такой последовательности: нижний девон — 0 м, сред- 
ний — 1.6 м, верхний — 5 м, нижний карбон — 8 м, верхний — 15 м 
и дальнейший рост в направлении к современности. Дихотомическое 
расчленение оси побега от 100 —80% (от числа известных форм) в нижнем 
девоне доходит до 50% в верхнем карбоне с тем, чтобы приблизиться 
к 0% в современности. В роде брйепорйуЙит наличие свободных тело- 
‚мов! (тезр. филлоидов, т. е. элементарных органов, типа «разветвлений» 
! риннии) ро 100% в верхнем девоне падает до 75% в нижнем карбоне, 
90% — в верхнем, 20% — ві красном лежне и т. д. Следотвия отсюда 
вытекают с необходимостью. Тем не монее надежность палеостатистиче- 
ских умозаключений всецело зависит от качества обрабатываемого мате- 
риала. Например тот же Циммерманн (1931) будто бы на основании совре- 
менных палеоботанических данных признает большую древность м пер- 
‘ичность грунпь безлепестных или однопокровных цветковых растений, 
В сравнении с раздельнолепестными и спайнолепестными, т. е. присосди- 
няется к школе Энглера. Оказывается, что в основе лежат старинные, 
относящиеся к 1897 г. подсчеты Бесси. По ним выходило, что в мелу име- 
лось налицо 61—64% безлепестных, а в современной природе их всего 
15%, — равдельнолепестных же соответственно 32—34 и 36%, спайно- 
лепестньх 2—5 „и 48%. 
Расчеты Бесси, однако, основаны на данных Фонтэна, относящихся 
к 1883 г. Они, во-первых, совершенно устарели. Позже были найдены 
остатки покрытосеменных триасового и юрского времени,? так что мело- 
Вые остатки потеряли решающее значение. Кроме того, возраст ископае- 
мого материала, который вошел в работу Фонтэна и Бесси, теперь оце- 


1 Неонтология есть биология за вычетом палеоитологин, т. е. она есть биология 
Живых организмов или живущих в настоящее время, 
2 Сомнительные данные. Ред. 
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нивается иначе. Во-вторых, эти данные всегда страдали крупным недостат- 
ком: возможно, что они давали ложную картину. Точность определения 
ископаемых растений по листьям весьма проблематична (вспомним сход- 
ство листьев кленов, платанов и ликвидамбаров,/лещин, вязов и тэков 
ит. д.). Но еще важнее разная способность к инв ане т. е. превра- 
щению в ископаемый остаток. Больше данных для сохранения имеют листья 
листопадных деревьев, которые образуют леса вблизи водоемов с илистым 
дном. Как раз среди таких растений много безлепестных. Что было еще 
кроме них в те времена, к которым относятся подсчеты Бесси, мы почти 
не знаем или знаем несравненно хуже. От современной дубравы легче 
уцелеет дуб в виде отпечатков листьев, чем сотни видов трав той же 
дубравы. Но «палеонтология одновременно представляет и величи: 

и убожество» (Годри). Палеонтологический материал. по выражению 
" Гёбеля, это библиотека, которая подвергалась пожару, потом наводне- 
нию, потом была изъедена мышами и развеяна ветром. Доверия заслу- 
живают только положительные данные палеонтологии (Дарвин). Но и 
в них необходима осторожность. В 1923 г. Госкинсом было описано по 
стеблям «древнейшее покрытосеменное растение» 0 Апвіозрегторпуїцт 
атегісапит из каменноугольных отложений. Тогда древнейшие пред- 
ставители этой группы были известны из меловых отложений. Сьюорд 
показал, что Госкинс имел дело не со стеблями, а с черешками, и не цвет- 
кового вида, а семенного папоротника (Мефи 05а). Ископаемые остатки 
под именем Урогокагроп и Ттащиайа, описанные в качестве органов 
(массулы) Ну4горёегааез, по более новым данным, относятся к животному 
миру, к радиоляриям (Мак Лин, 1922). Даже более того: меловой дино- 
завр (ящер) Аасйепозаигих тийідепх оказался при более детальном иссле- 
довании фрагментом древесины двусеменодольных (Сьюорд, 1911). Говелак 
назвал одну свою статью (1890) «О растительной природе аахенскогс 
ящера». 


Б. Неонтология 


1. Физиология 


1. Генетика. Из неонтологических паук о растениях для фило- 
гении более всего можно ожидать от физиологии, именно физиологии 
изменчивости и наследственности (генетики), если бы она оправдывала 
свое название. Генетика призвана изучать процесс становления органи- 
ческих форм или формообразование, путем которого п осуществляется 
филогенез. Если палеонтология располагает данными о прошлой истории 
растений, то генетика должна исследовать ее фактический ход в настоя- 
щем, доступном эксперименту и прямой констатации. 

Такая истинная генетика — «генетика генезиса», —т. е. учение 
о становлении организмов, нашла свое выражение только в советское 
время в лице молодой советской мичуринекой генетики, которая одер- 
жала решающую победу в биологииутолько в 1948 г. 

Мичуринская генетика, занятая” решением важнейших народно- 
хозяйственных проблем, еще не занималась вопросами эволюционной 
систематики. Проблема «Мичуринская генетика и зволюнионная систе- 
матика (филогения)» весьма актуальна для разрешения в теории и на прак- 
тике, — в принципах и в конкретном применении. 

На исторической сессии ВАСХНИЛ (1948) впервые в истории бота- 
ники было освещено экологическое значение двойного оплодотво- 
рения у цветковых растений. «Благодаря двойному оплодотворению полу- 
чается пища особого рода, совмещающая в себе видовое богатство 
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приспособления» --гибридная пища, содействующан изменчивости наслед- 
ственности. Возникновение двойного оплодотворения есть ароморфоз 
в эволюции растений. Таким образом, дается оценка филогене- 
тического положения типа цветковых как группы, принци- 
ниально отличной от других высших растений, в частности от голо- 
семенных, и вместе с тем объясняется ее внезапный расцвет в меловом 
периоде, ее «победа в борьбе за существование». 

Чрезвычайно важно для макрофилогении следующее указание вели- 
кого преобразователя природы И. В. Мичурина. «При самом поверхно- 
стном взгляде на происхождение многочисленных видов и родов форм 
растительного царства становится вполне ясным, что одной из главных 
причин к этому послужило именно скрешиванье между собою не только 
отдельных видов, но и разных родов растений и их семейств, накопив- 
шихся в течение многомиллионного периода лет существования растений 
на земном шаре». Отсюда следует, что некоторые «сборные» или синтети- 
ческие типы, которые обычно „расцениваются в качестве переходных, 
связующих звеньев, на самом деле являются результатом скрещиванья 
тех типов, свойства которых они в себе совмещают. Необходима осто- 
рожность в трактовке переходных форм между растительными тинами 
(систематическими единицами} разного ранга, в тех случаях, когда пос- 
ледние жили или живут одновременно и географически не изолированы. 
Например псилофиты не могли быть результатом скрещивания мохо- 
образных и папоротникообразных, свойства которых они соединяют, 
уже потому, что в их время еще не существовало ни той, ни другой группы. 
Но среди современных цветковых можно встретит» немало «переходных» 
родов и даже семейств, уже возбуждавших подозрение об их гибридном 
происхождении (М. Г. Попов). 

И здесь эксперимент по искусственному скрещиванью, с применением 
активных мичуринских методов, может помочь правильно разрешить 
многие конкретные филогенетические проблемы. 

Имея широчайшую программу и мощные методы переделки природы 
растений, мичуринская генетика призвана пролить новый свет на проис- 
хождение систематических единиц различного ранга. В частности, необхо- 
димо ожидать коренного пересмотра категорий микросистематики и путей 
вскрытия их филогенеза. Открываются возможности, еще не исполь- 
зованные микросистематиками, направленного эксперимен: 
тирования над филогенезом, не только для получения новых форм для 
хозяйства, что широко осуществляется, но также для решения 
вопросов филогенеза различных представителей естественной флоры. 

Недавно (1948) опыты ученика акад. Лысенко, Авакяна, прямо 
и зкспериментально показали, что, например, Ттйісит. аеѕійрит (мягкая 
пшеница) могла произойти непосредственно от Туйісит дигит (твердая 
пшеница) под прямым воздействием определенных условий существования 
и в течение небольшого промежутка времени. Таких опытов можно ожи- 
дать и требовать от микросистематиков во множестве других случаев. 

Что касается формальной генетики, то в течение пятидесяти лет 
своего существования она постоянно пыталась влиять на систематику. 
В особенности это стремление усилилось в последние годы перед Великой 

течественной войной, когда за рубежом создалось модное течение 
«новой», «зкспериментальной» систематики, нашедшее себе сторонников 
и в СССР (Розанова, 1940). «Новая» систематика (возглавляется Джулиа- 


1 Стенографический отчет Сессии Всесоюзной Академии сельскохозяйственных 
наук. М., 1948, стр. 496. 
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ном Гёкели в целом, а в ботанике Тёрилом) стремитен филогению заменить 
генетикой и обещает построить систематику растений на основе генетиче- 
ского эксперимента. Однако, если перейти на почву самой формальной 
тенетики — пользоваться ее понятиями и ее фактическими данными, 
то и в таком случае объективному исследователю легко убедиться, что 
такая попытка этой лженауки, этого «пустоцвета» на живом дереве 
человеческого познания, является покушением с негодными сред 
ствами. 

Фактически в формальной генетике имеются многочисленные зкспе- 
рименты, в которых из одних растительных форм искусственным путем по- 
лучены другие, т. е. осуществлен на деле экспериментальный филотенез. 
В этих случаях выведение данного потомка (систематической единицы) 
из определенного предка не подлежит оспариванию, так как оно дано 
прямо в эксперименте. Это высшее достижение генетики для филогенин. 
Например путем воздействия различных агентов (ядовитые вещества, 
температура, центрифугированпе, лучи Рентгена и прочее) многим 
(Герасимов, Лутков, Бреславец. Стадлер, Штуббе, Блекели и многие 
другие) удалось получить новые «мутанты» у различных растений. 
Только это были мельчайшие формы (меньше вида) и обыкновенно не встре- 
чающпеся в естественной природе. Это, в сущности, ничего не дает для 
решения главной задачи филогении: выяснить родственные отношения 
естественных систематических единиц разного ранга. То же самое можно 
сказать о бесчисленных опытах по гибрилизацин.! Особенно важны пока 
немногочисленные эксперименты искусственного получения гибридов. 
рас или даже видов, копирующих растительные формы. уже существую- 
щие в естественной природе. Если же у мароккекой льнянки, класси- 
ческого примера Корренса по «Кгеигапязпоуа», у кото рой известны 
дикие расы : белая, розовая п фиолетовая, — путем скрещивания белой и 
розовой мы получим фиолетовую, то это явится, хотя и эксперимен- 
тальным, но лишь косвенным указанием, что дикая форма с фио- 
летовыми цветками является гибридом двух остальных. Или, как говорит 
сам Корренс. «проливается не которы й (подчеркнуто нами, —– Б. К.) 
свет» на вопросы филогении разных рас, в нашем случае — рас аа и тозеа. 
Их гибрид является «возвратом» к лиловой основной форме, к нзиболее 
распространенной, дико растущей расе. Экспериментальное скрещивание 
байх ойтпаЙз и 5. саргеа дало копию 5. сіпегеа (Гериберт Нильсен), 
заслуженно названную $. пео-сіпегга, Саіеорѕіѕ рифеѕсепѕ и С. зресіоза, — 
копию С. Гетайй (Мюнпиг), Рлипиѕ зріпоза и Р. аісагісліа, — копию 
Р. аотезіїса (Рыбин) и т. д. Нельзя утверждать, что полученные путем 
тибридизанин «виды»-копии тождественны с естественными оригиналами. 

ледовательно, происхождение лео-сіпегеа от оїтіпаііѕ и саргеа доказно 
прямо и экспериментально; но происхозкдение настоящей сіпегей от этих 
предков является гипотезой, для обоснования которой имеются только 
косвенные, хотя и экспериментальные, данные. 

Подобные этим примеры имеются и в отношении некоторых родов. 
Например оживленная дискуссия по поводу возможного происхождения 
рода Деа с привлечением экспериментов по скрощиванию других. близ- 
ких родов для получения копий Леа, дала свои, но очень неопределенные 
результаты. Недавно экспериментально «доказали», что Дей есть гибрид 
‘теосинте, и неизвестного предка (Коллине, 1931), потом, что теосинте — 
гибрид маиса и Тгірзасит, а два эти рода— потомки общего вымершего 


1 Все эти опыты, однако, имеют значение для доказательства факта звочюпнии 
и выяспенин ее механизма. 
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прелка (Мангельедорф и Ривс, 1939). Позже возникла еще эксперимен- 
тальная гипотеза, что род Хеа может быть амфидиплоидным дериватом 
чего-ло сходного с 5-хромосомным сорго, скрещенного с 5-хромосомным 
родичем койкса, который мигрировал в Новый Свет из Азни и здесь дал 
начало тбосинте путем гибридизации с Тгірзасит (Андерсон, 1945). 

Большой интерес для филогении представляют еще следующие при- 
меры. При скрещивании двух видов львиного зева, Апйтгйіпит ріціїпо- 
зит п А. тајиѕ, Бауром во 2-м поколении среди других форм был получен 
особый тип А. гНінапійоїдез, постоянство которого было установлено 
Лотси. Новый вид по строению венчика, как показывает название, напо- 
минает уже другой род, погремок) т. е. новообразование как бы перебро- 
силось через рамки рода В этом можно видеть экспериментально полу- 
ченное, но косвенное указание: 1) на тесное родство родов Львиный 
зев и погремок, 2) на возможность происхождения второго от первого 
и даже, может быть, 3) на механизм такого филогенеза, именно — скре- 
щиванне. Лотси (1916) при скрещиванит двух вполне нормальных, обла- 
дающих лепестками форм торицвета (Гусћпіѕ или Меапатит) получил 
«совершенно новую» безлепестную форму. Вопрос об эволюционном вза- 
имоотношении раздельнолепестного и безлепостного типов цветка, которые 
характерны для больших разделов (субдивизий) цветковых, Роіуреіаіае 
и Ареїайає (МопосИатуйеае), является до сих пор очень спорным. Он 
не решен даже в объеме одного семейства ‘твоздичных,, которому свой- 
ственны обе формы цветка. В опыте Лотси можно видеть указание на то, 
что безленестные формы произошли от лепестных, и это совпадает с дан- 
ными некоторых других источников филогении. 

Таковы наиболее важные экспериментальные приемы и данные 
«классической» генетики, которые могут быть использованы для фило- 
гении растений. Это эксперимент над филогенезом, однако, обыкновенно 
не способный дать прямых указаний и оставляющий место для сомнений. 
Компетенция — обычно не выше вида, редко до рода включительно. 
Косвенные экспериментальные данные имеют силу и для макрофилогении 
(например происхождение Аре4ае). 

Генетика может предложить филогении сще косвенный прием для 
суждения и о кровном родстве по способности к «соединению». В основе 
его лежит выдвинутое еще Кёльрейтером (1761—1790) допущение, что 
успешно скрещиваюлся только близкие формы. Но п Ибльрейтер 
знал, что пекоторые растения уклоняются от самоопыления. Первый 
пример несомненной самостерильности (Уегбазсит, рћоепісепт) был уста- 
новлен именно этим автором. Растения одного клона, несомненно, 
являются близко родственными. Между тем, имеются целые списки видов, 
клоны которых характеризуются физиологической самостерильностью 
и «самонесовместимостью» Ряд генетиков констатировал и повышение 
плодовитости при екрешиванни более отдаленных форм (например Жибиѕ 
по Лидфорсу, Сарзейа по Алмквисту, Гуятаста по Дальгрену). Й. В. Ми- 
чурин подчеркивал (1934), что благоприятный результат межвидовых 
и межродовых скрещиваний ему удалось получить «исключительно при 
первом цветений гибридных'сеянцев, [полученных от скрещивания геогра- 
фически далеких между собою растений», т. е. из его богатого опыта еле- 
дует, что способность к скрещиванию меняется с возрастом и что хорошо 
скрещиваются менее родственные растения, как это видно из удаленности 
их родин. Если в положительных случаях гибридизационный прием 


-_—< 


1 По словам Лотси (1926), новое растение даже более папоминает Втап из, 
чем Апійттвіпит. 
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не всегда говорит о родстве, то в отрицательных случаях заключать 
о нем было бы еще рискованнее. В целом прием не надежен и бесси- 
лен, как правило. выше рамок рода, а чаще и выше единиц меньше рода 
(секций). 

В итоге при известной ценности данных старой генетики для фи- 
логепии, как имеющих все-таки экспериментальный характер, они обла- 
дают огромными недостатками: незначительность исторического масштаба, 


ограниченность живым материалом, большею частью — косвенный 


характер показаний. 

«Большие дороги развития целых семейств и даже родов и многих 
более крупных видов лежат за пределами эксперимента. Они являются 
результатом истории предков современных типов, повторение которой 
для нас непосильно. Мы вынуждены ограничиваться самыми последними 
ступенями, исследованием самых мелких различий». Эти слова дея- 
теля формальной генетики Де-Фриза (1906) справедливы для нее и до 
нашего времени. 

Филогенез растений продолжается на земле уже миллиарды лет 
(по данным уранового метода), возраст высших растений равен, вероятно, 
300 миллионам лет и даже цветковые — самая молодая из крупных 
групп, если не считать ее древнее юры (что очень умеренно), — 190 мил- 
лионнов лет. Исторический масштаб формальной генетики в сравнении с 
этим поистине ничтожен. Для нее недоступны все вымершие формы, 
формы, известные только в виде музейных образчиков, «уники», долговеч- 
ные формы п поздно начинающие размножение, например семяноношение. 
Но самое главное, — обычно доступны только мелкие систематические 
единицы. Для построения фплемы растительного мира в ее основных 
чертах такая генетика совершенно не приголна. Для нее доступны только 
мельчайшие частности филемы — ее мельчайшие, последние разветвле- 
ния. К этому присоединяется техническая сложность приемов. Мы должны 
согласиться с виднейшим современным филогенетиком-новатором Шэф- 
фнером (8Баїїпег, 1934): «Генетика, в ее современном состоянии, имеет 
весьма ничтожное значение для более важных концепций систематики». 
Речь идет, конечно, о формальной генетике, которая для филогении 
поистине явилась синицей, обещавшей зажечь море. 

2. Экспериментальная морфология. К старой ге- 
нетике примыкала экспериментальная морфология. Перван преимуще- 
ственно, если не исключительно (єкласонческая» генетика), уделяла 
внимание «наследственным» изменениям (мутации, комбинации), вторая 
имела дело с модификациями, оставаясь в пределах «нормы реакции». 
Для мичуринской генетики, для которой существует «наследственность 
и ее изменчивость», старые категории не обязательны, м эксперименталь- 
ная морфология сливается с генетикой, т. е. с физиологией. Классик 
экспериментальной морфологии Гёбель считал ее синонимом физиологии 
развития. По Гебелю, экспериментальная морфология изучает «отноше- 
ния между строением и приспособлением органов», по Глюку (ученик 
Гёбеля), «выводит яри образованные органы из свойственной им 
функции». 

Следовательно, эта наука концентрирует внимание не на «форме» 
эволюционного процесса, а на его «механизме», и имеет дело с «при- 
способительными», молодыми признаками, а не «организационными», 
древними признаками. Между тем именно последняя категория признаков 
имеет наибольшее значение для филогении, так как на них и основаны 
более крупные систематические характеристики, по крайней мере, начи - 
ная с рода и выше. 
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Уегопіса Іеітазіїста образует при культуре во влажных условиях, 
вместо коротких побегов є чешуевидными листьями, побеги с удлинен- 
ными междоузлиями и с совсем другими листьями. Сухопутное растение 
Мугіорруйит ргозегріпасоййез, перенесенное в воду, развивает особые 
«водяные» листья, которые заметно отличаются от «сухопутных» большею 
Длиною и более тонким расчленением. У Мет йа адиайса, вместо гори- 
Зонтальных побегов с недоразвитыми листьями, которые развиваются 
в темноте, на свету вырастают вертикальные с ассимилирующими листьями, 

а поваленных деревьях ели торчащие ветви развиваются по плану лу- 
Чистой симметрии. Если у Агаисата ехсеіза удалить верхушку побега, 
то она заменяется побегом, который происходит из спящей почки. Таковы 
некоторые типичные примеры материала, є которым оперирует Гебель 
в его классической книге: «Еіпіеійипұ іп Піе ехрегішепіеПе Могрћо1оріе 
Чег РИапхеп» (1908). Экспериментальная морфология, говоря словами 

Веттштейна (1933), «не дает прямых систематических результатов, 
но проливает свет на условия морфологического сложения, что 
обеспечивает более глубокое понимание существа морфологических раз- 
личий». Сразу видно, что значение экспериментальной морфологии (пока) 
Для филогении было ничтожно. Ее данные всегда только косвенны. Экспе- 
римент над филогенезом не доступен. Данные лишены конструктивного 
характера: неясно, что является исходным и что производным, так как 
атавистический характер изменений не является обязательным. Оценка 
таких данных всегда субъективна. Тимирязев и другие высоко ценили 
Экспериментальную морфологию за ее роль в решении проблемы исто ч- 
Ника, механизма эволюции. 

3. Физиология паразитизма. Так называемый «пара- 
Зитологический метод» в филогении состоит в суждений по поведению 
паразитов на растениях-хозяевах, т. е. по их физиологической реакции, 
0 свойствах хозяев, прежде всего, об особенностях их обмена веществ. 
олее надежны паразитические грибы как такие эндопаразиты, чья 
Жизнь целиком зависима от природы их хозяев. Для диагностики мелких 
систематических единиц значение этих грибов как «реактивов разной 
чувствительности» (выражение Н. И. Вавилова, 1948), пользуется изве- 
стным признанием. «Исходя из сходства реакций, проявляємого теми 
или другими видами по отношению к паразитическим грибам, исследова- 
тель в области экспериментальной генетики может пользоваться ими 
Как индикаторами на родство, а следовательно, в некоторых случаях, 
и на возможность скрещивания и получения гибридов между такими ра- 
стениями» (Вавилов). Но в последних случаях более просто и надежно 
ыло бы произвести самое скрещивание. Й вообще для диагностики мел- 
Ких систематических категорий имеется множество источников, включая 
Прямо-экспериментальные. Так что интерес паразитологии, даже для 
Диагностики только, невелик. 

Некоторое количество фактов, которое в общем растет довольно 
Медленно, показывает, что иногда несомненно или вероятно родственные 
Разделы — роды и семейства — питают одних и тех же или сходных 
грибов-эндопаразитов. Дикариотический мицелий с телейтоспорами 
‚ П"узотуха приурочен, как правило, к представителям Етсасеае-Рато- 
Чсеае. Только Сћ. етреїгі связана с Етреігасеае, чье место в системе 
Недостаточно ясно. Некоторые другие и новые данные (например эмбрио- 
Логические) тоже говорят о целесообразности подобного сближения 
(Самуэльсон, 1913), которое и по грубо морфологическим мотивам уже 
«авно имело себе сторонников (Агар, Зольмс-Лаубах, Грей, Байон). 

етап! йиз то относится к «А1тасеае» из Сагуорйуйаіез, то к Шесеьгасеа, 
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из Роувопайе;. Близость Иготусез аїзіпе на Авіпе ѕеѓасеа и 17. ѕсіегатіћі 
на Усіегапійиз регеппіз говорит в пользу первого решения этого спорного 
вопроса. Эцидиальная фаза Сутпоѕрогапсінт найдена на Возасеае, 5ал1- 
1гавасеае, Мугісасеае. Траншель сопоставляет это с рядом Нозасеає, Ната- 
тей4асеае, Мугісасеає, который принимается Гётчинсоном в качестве 
филогенетического. Йз работ Фишера, Пробста и, особенно, Траншеля 
(1936) можно бы позаимствовать еще примеры в этом же роде. Но перевес 
на стороне таких грибов, как РАуюрйюга отпідога (т. е. «всеядная») 
или Егузёрйе роіусопі, которые отличаются замечательным разнообразием 
хозяев. Да и в ранее приведенных, избранных примерах не всё гармо- 
нирует с нашими систематическими представлениями. С/гузотула в эци- 
диальной фазе, а Сутпозрогапеит в телейто-фазе паразитируют на хвой- 
ных, на близости которых к Ёгісасеае или к Нозасеае настаивать не при- 
ходится. А общеизвестные пары хозяев для Риссіпіа втапитз (барбарисы 
и злаки). Оготусез різі (молочай и горох) и т. д.? Как различны здесь 
хозяева одной и той же расы гриба! Могут сослаться на то, что на столь 
различных хозяевах обитают разные «ядерные» фазы грибов, их разные 
«поколенья». Но все таки — это лишь фазы жизни одного и того же 
гриба. 

Значение паразитологического «метода» крайне ограничено, хотя это 
и экспериментальный метод. Указания его всегда и вполне косвенные. 
Эксперимент над филогенезом хозяев, подлежащим выяснению, 
не входит даже в программу. Достоичетво — применимость к системати- 
ческим единицам разного ранга и к мертвым (гербарий) и вымершим 
формам. Но в последнем случае «метод» перестает быть эксперименталь- 
ным. Этот метод помогает химическому в суждений о химизме объектов 
филогении. 


2 Овтогения 


Онтогенетический материал замечателен тем, что внем сама прирола 
дает связные ряды превращаюшихся одна в другую структур. В этом 
отношении онтогенетика сравнима с палеонтологией. Крупное отличие 
в том, что в рядах второй дисциплины природой объективно даются только 
1) последовательность и 2) направление, а в рядах первой, кроме после- 
довательности звеньев, а также «основания» и «вершины» ряда, дается еще 
и объективная связь, так как одна форма или структура на наших 
глазах превращается, т. е. так или иначе перестраивается в следующую. 
В освещении биогенетического закона эти онтогенетические ряды и 
являются копиями или повторением филогенетических. Следовательно, 
филогенез может быть освещен по онтогенезу. Следствием этого положе- 
ния, если его принять, явится роль онтогении как автономного строителя 
филотении, способного установить на основании своего собственного 

«фактического и идейного материала «движение» (не только его факт, 
но и направление) и «вязь» растительных форм. 

Биогенетический закон еще не общепризнаи и не является абсолют- 
ным для растительного мира. Поэтому признание онтогенетических рядов 
всегда за копии филогенетических не обосновано. Есть отдельные случаи 
частичных повторений, а не «портретные галереи предков». Следует ли 
из этого, как думают некоторые (например Веленовский). «что во избе- 
жание ошибок и неточностей, данные по истории развития (в смысле 
онтогенеза) органов следует совсем игнорировать? ...» Нет, так как 
остается формальная, фактическая сторона онтогенеза, которая пригодна 
для усиления диагностики, а следовательно, например, и для борьбы со 
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хоцидлой и харибдой» филогении (выражение Меца) —с неправильной 
оценкой конвергенций и редукций. 

На основании чисто эмпирического. фактического сопоставления 
циклов развития «споровых» и «семенных» удалось установить (Гофмей- 
стер, 1849—1861), что эти последние, по существу, являются тоже спо- 
ровыми. Это установление имело огромное значение для филогении. 
Мало самое деление на тайно- и явно-брачиме. Работы Гофмейстера, 
по выражению Визнера, «с принудительной убедительностью обосновали 
идею генетической связи форм растительного царства». Связь в этом 
месте растительного мира была показана «с такою прозрачною ясностью» 
(Сакс), что'оставалось только комментирозать ес в духе трансформизма. 
Онтогенез показывает, что, как бы ни были различны нуцеллусы, т. е. 
мега- (макро-) спорангии у цветковых (крассинуцеллатный или перпариет- 
ный тип большинства раздельнолепестных и однодольных, с одной сто- 
роны, тенуинуцеллатный или транспариетный тип большинства спайно- 
лепестных, —с другой), все-таки, вся ота группа является евспорангийной. 
Зарминг еще в 1943 г. для «толстоядерного» (крассинуцеллатного) типа 
применял термин «эвспорангийный», а для «тонкоядерного» (тенуинуцел- 
латного) — «лептоспорангийшьй», так как строение взрослых семяночек 
подавало повод именно к такому применению терминов по аналогии с 
папоротниками. Филогенетические следствия отсюда очевидны: недаром, 
например, Энглер (1926) ищет предков для цветковых среди таких «сепоро- 
вых», как Мага аез и Оров1о5зайе; (эвспорантиаты). Открытие «двой- 
ного» оплодотворения и неравнопенности в отношении происхождения 
в онтогенезе «белка» голосеменных и «белка» покрытосеменных имеет 
огромное значение для освещения их сходств и различий, а следовательно, 
и для целей группирования. Из области фактов меньшего, так сказать, 
повседневного масштаба, сошлемся на следующий. Пока онтогенетика 
не установила, что «белок» Ройувопасеае относится к 3-х фазе и является 
Ксениофитом, это семейство могло єближаться с Сенітозрегтає, где «белок» 
есть перисперм (т. е. часть 2-х комплекса). Зерновка злаков представ- 
ляла бы собою нечто, стоящее совершенно особняком среди моделей 
Плода, если бы онтогенетика не обнаруживала, что в пачале развития 
имеется самая обыкновенная паракарпическая завязь є одиночной семе- 
почкой при постепенной‘ плацентации и что конечная структура есть 
следствие того, что разрастающееся семя прижимается к околоплоднику 
п слипается с ним. Й только онтогенетика помогает решить, что именно 
В оболочке зерновки принадлежит семепочке и что стенке завязи. 

Итак, если онтогенетика не всегда способна быть источником «авто- 
номных» построений в филогении, то ве значение для диагностики, для 
Расширения состава признаков при установлении сходств и различий, 
не следует недооненивать. «Формальное» применение более важно для 
низших растений, так как взрослый бионт здесь часто прост и дает мало 
Для диагностики. 


3. Морфология 


В материале морфологии в узком смысле слова, т. е. нормаль- 
ной морфологии взрослых или дефинитивных состояний современных 
систематических форм, в отличие от палеонтологии, генетики и онтогении 
Нет объективно данных и ориентированных рядов с последовательностью 
звеньев и непосредственно наблюдаемой связью их (как в генетике и онто- 
гении). Такие ряды морфологии приходится «строить», реконструировать 
на основании сходств и различий группируемых объектов. Здесь в отличие 
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от палеонтологии, генетики, онтогении не дано рядов АБВГД, а прихо- 
дится отдельные звенья оценивать самому, как АБВГД, и размещать 
их соответствующим образом. При этом неизбежны субъективная оценка 
и ошибки с разной степенью преодолимости. Обычно морфология строит 
свои «сравнительные» ряды, претенлующие на ценность «морфогенети- 
ческих» (т. е. эволюционно-морфологических), по отдельным признакам 
или группам признаков, например по цветку или только гинецею.. 
по плоду или только околоплоднику ит. д. Такие морфологические рялы 
и являются основой для систематических рядов. Между тем, филогенети- 
ческий ряд может считаться мотивированным только при том условии, 
что показания морфогенехических или сравнительно-морфотогических 
рядов, построенных по разным признакам (например по цветку 
и по плоду), окажутся гармонирующими между собою. Недоучет этого 
правила (Гирмера) замечается даже в таких новых системах, как система 
Гетчинсона. Здесь, например, семейства однодольных, такие как лилей- 
ные и тому подобные, хорошо выводятся из Виіотаіеѕ п АЈіѕтаіа[еѕ по 
некоторым признакам, но не могут быть выведены по семени (у двух по- 
следних порядков нет эндосперма, у следующих за ними в системе он 
имеется; присутствие эндосперма самим Гётчинсоном оценивается с мор- 
фогенетической точки зрения как более первичный признак). У того же 
автора Сагуорћуаіеѕ стоят по плану цветка между бахтаваез (ниже) 
и Сатрапиаіеѕ (выше), куда их нельзя поставить по семенам (есть пе- 
рисперм — признак особой специализапии). 

«Внешние» особенности более подвержены воздействию условий суще- 
ствования и часто. как показывает экспериментальная морфология, 
широко пластичны. Кроме того, такие признаки относительно, например, 
в сравнении с анатомическими, малочисленны. Поэтому в сфере морфо- 
логии особенно велика опасность принять сходства аналогические или 
конвергентные за гомологические или сходства по родотву. Необходима 
поверка гомологий, установленных только по морфологическим призна- 
кам, с помощью материала из других областей, усиливающих кадры 
сравнимых признаков (ср. ниже об анатомии). Есть основания наиболее 
надежным критерием гомологии в морфологии растений считать, вместе 
с Веленовским, Г. Винклером и др., топографический критерий, т. е. 
производить гомологизацию по пространственным взаимоотношениям. 
Но надо признать, что при недоступности для ботаники онтогенетического 
критерия гомологии — критерия по гистогенезу (у растений нет постоян- 
ных зародышевых листков, а в случаях, когда имеется нечто подобное 
им, нет постоянства в их продуктах), вопрос, являются ли те или иные 
структуры гомо-или аналогическими, нередко остается неразрешенным. 

Известное замечание Гёбеля о том, что легче бывает построить эво- 
люционньй, например морфологический гезр. сравнительно-морфологи- 
ческий ряд, чем сказать, каким концом он причленяется в филеме, пол- 
ностью относится к морфологии. Это противоположно палеонтологии, 
генетике и онтогении (в случаях следования онтогенеза биогенетическому 
закону). Объяснение — в широком распространении дегенераций. Когда 
морфолог Гебель (1933) говорит, что в ботанике «мы в состоянии устанав- 
ливать преимущественно ряды редукции», то он имеет перед собою 
морфологическую сторону дела. «Мы болышею частью обманываемся, — 
продолжает он же, — когда думаем проследить путь от простого к более 
высокоорганизованному. Мир стар, и лишь редко видим мы в нем новые 
морфологические особенности, а часто — упрощения прежних». Если это 
и является преувеличением, то не лишено справедливости в отношении 
морфологии растений, особенно цветка. 
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Проблема «происхождения», вопрос о том, где начало и где конец 
данного морфогенетического ряда, доступен в известной степени для ре- 
суреов самой морфологии. Особенно в более консервативной сфере — 
репродуктивной, нередко можно найти рудиментарные органы или их 
части, а в них получить указания на направление трансформации. 
Под рудиментами следует понимать «признаки взрослых организмов, 
находящиеся на конечных стадиях редукции, на которых они перестают 
соответствовать потребностям организма» (Зажурило, 1940). Существуют 
рудименты функпии и структуры. Несравненно больше известны и исполь- 
зуются в филогении вторые. Цветки и плоды насыщены рудиментами, 
этими «следами движения». На месте верхней, пятой тычинки у норич- 
ника (также Фепавіетоп, безатит) помещается придаток, явно заменнію- 
щий в этом, ныне четырехтычиночном цветке, пятую тычинку его предка. 
У шалфея рудименты двух тычинок «минус пары» (т. е. верхней) явно 
Указываютна происхождение от 4-гычиночного предка.! Вторые (верхние) 
семепочки в каждом лз гнезд завязи зонтичных обычно заглухающие, 
так что в каждом гнезде развивается 16 одному семени, говорят как 
© двусеменности (по крайней мере) полуплодиков предка этого семейства, 
так и о другом типе плода у этого предка, Вероятно, это была коробочка 
и т. п., так как этим типам плода свойственна многосемянность гнезд. 
У валерьяновых и буковых из трех гнезд завязи плодуще только одно, 
два остаются рудиментами; предок, конечно, имел З-гнездный плол. 
Особенный интерес в филогенетаческом отношении представляют руди- 
менты пестика в мужских цветках многих безлепестных, которым пола- 
гается иметь только однополые цветки. Нижние, реже все или почти 
все цветки мужских сережек нашего дуба заключают рудименты пестика. 
По направлению к концу сережки эти рудименты мельчают и в самых 
верхних цветках сходят на нет. В отдельных случаях в нижних цветках 
_гинецей развит полностью. Число тычинок в таких цвотках обычно 
меньше нормы, иногда тычинки остаются недоразвитыми. С другой сто- 
роны, у Оишегсиз зе Нога в женских цветках Шульц (1892) находил 
рудименты тычинок. Подобные факты не нуждаются в пояснении, но все 
значение их может быть оценено нами только, когда придется ставить 
и решать один из крупнейших вопросов систематики цветковых — вопрос 
об эволюционном отношении раздельно- и безлепестных. 

В цветках, кроме их «обязательных» или «типичных» органов, имеется 
еще множество различных безымянных и «загадочных» придатков, кото- 
рые можно объединить (следуя Веленовскому) под термином «эффигура- 
ций», или, если они топографически связаны с цветоложем, «дисковых» 
образований. Обычная, описательная систематика мало обращала внима- 
ния на эти, «петипичные» и «несущественные» с функциональной стороны 
образования. Эти придатки в ряде случаев (Глюк, 1919; Галлир, 1921), 
представляют собою рудименты то целых тычинок, то их прилистников, 
то прилистников у лепестков, то, наконец, пластинок тех или иных «цве- 
толистиков», главную роль в построении которых приняли на себя прили- 
стники. У некоторых Йтуійтогуіасеае, С Шаепасеие, барзтаасеае, МеНан- 
іЛасеае и других «железы диска» гомологичны тычинкам. У некоторых 

гиіпаіеѕ «железы диска» гомологичны прилистникам функционирующих 
тычинок. Подобные примеры можно было бы продолжить. Все подобные 
Рудименты проливают свет на прошлое цветка и должны быть описаны 
й истолковань в интересах филогении: открыто новое поле деятельности 
—_—_—_—_—_—_ 
І 
1 Другое повое (1940) объяснение (М. Г. Попов) для нас пока не приемлемо. 
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для морфологов цветка, т. е. того органа, который, казалось бы, болес 
всего изучен морфологически. 

Морфология фактически издавна (Горянинов) при всех ее недостат: 
ках остается главным источником филогений, по крайней мере, пветко- 
вых растений на данном этапе ее развития. Основания для этого: 1) обще- 
доступность — техническая легкость, 2) универсальная применимость 
к всевозможным систематическим категориям (сравни генетику с узостью 
ее поля деятельности), к живым и мертвым объектам (то же), к 
любым пскопаемым остаткам (наиример к отпечаткам: єр. анатомию 
и др.). 

К недостаткам морфологии относят ее «пассивный», наблюдательный 
характер, что, как мы увидим ниже, еще небольшой порок. Показания 
морфологии для филогении всегда косвенны. Ее конструктивные возмо- 
жности ограничены спорадическим нахождением рудиментов. Направ- 
ление движения — самое слабое место морфологии. 


4. Анатомия растений 


Анатомия растений (микроморфология) в качестве ислоч- 
ника для филогении цветковых имеет много общего с морфологией и часто 
рассматривается є нею вместе в одной рубрике (Веттштейн). Анатомии 
в указанном отношении присущи и важные особенности. 

Калестани сформулировал (1909) принции компенсации. Втех группах, 
в которых морфологические разлячин ясно выражены, анатомические 
признаки обычно имеют меньше значения для классификации; напро- 
тив, в группах, где морфологические различия скудны и неопределенны, 
там анатомические различия имеют большое таксономическое значение. 
Анатомические признаки у многих объектов более многочисленны и более 
определенны, чем морфологические. В этом легко убедиться, попробовав, 
например, охарактеризовать стебель с двух точек зрения. Анатомические 
свойства более стойки и более способны к «ретенциям» (удержанию древ- 
них свойств), чем морфологические. Это положение стоит в соответствии 
с «законом» консервативных органов. Мы вправе ожидать от анатомии 
для филогении большего, чем от морфологии. | 

Среди зонтичпых представители разных родов и даже триб (система- 
тика этого семейства опирается на карпологию) часто крайне сходны 
между собою по морфологии вегетативных органов. Такова, например, 
группа «сиоидных», т. е. сходных с Эшт Гай {оНит (поручейником), 
форм: Рийртейа 1апс/оЙа, Реиседапит Їаііјоїйит и др. Но в анатомии 
тех же вегетативных органов можно найти вполне достаточно различий: 
в стеблях, например, они заключаются в наличии или отсутствии полости. 
характере механической ткани, в расположении участков луба; в череш- 
ках, где различия особенно значительны (консервативный орган), они 
касаются наличия или отсутствия полости, расположения проводящих 
пучков, их размеров в пределах одного черешка, характера механических 
влагалищ пучков и т. д. В листовой пластинке заслуживают внима- 
ния форма и расположение участков колленхимы, сопровождающих 
пучки. 

Замечательно, что эти анатомические различия внешне сходных орга- 
нов как бы «пропорциональны» степеням систематической близости иєсле- 
дованньх растений. Так, например, Реиседапит аи /ойит, отстоящий 


1 Так называемая «эхспериментальная морфология» рассмотрена отдельно выше. 
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в систематическом отношений от 5йип 4айройит и Рітріпейа іапсіјоіїа 
дальше, чем эти две формы друг от друга, наиболее изолирован и в ана- 
зомичеєком отношении (например у Р. Јайјойит черешок плотный 
с добавочными пучками в сердцевине, а у других полый с одним циклом 
пучков и т. д.). Іса (Сусіасћаепа) хапийа и Сфепоро@ит игбісит 
или Аігірієт іасіпіаїит, при всем замечательном их морфологическом 
сходстве, сохраняют анатомические особениости своих семейств (при- 
сутствие или отсутствие смоляных ходов, аномального строения стебля 
й пр.). тру 

Еще в середине ХІХ в. было установлено существование группы 
древесных цветковых с древесиной, построенной по типу низших голо- 
семенных и папоротникообразных, из одних трахеид (гомоксильные 
многоплодниковме, И’йиегасеае, Ттгосйодепатасеає, Теітасепітасеае). Есть 
основания считать это пережитком (ретенцией) у цветковых строения 
их предков в чрезвычайно ярком выражении. Замечательно, что этот 
признак коррелятивно связан с архаическими особенностями цветка. 
Сахни (1935—1937) и Гупта (4985—1937) показали, что упомянутые расте- 
ния в отношении древесины сходны є беннеттитами, с одной стороны, 
и с древнейшими ископаемыми древесинами, предположительно цветко- 
вых, —с другой. Есть попытки реставрации под влиянием этих открытий 
«беннеттитовой» гипотезы происхождения Ап йорйуёа. Рао (1938) устано- 
вил, что гомоксильные цветковые обладают синдетохейльным типом 
устьиц (зачаточная клетка, делясь на 2 и еще раз на 2, дает, кроме замы- 
кающих клеток, еще пару добавочных); учение об эволюционных типах 
Устьиц в последнее время блестяще развивается Флорином (с 1934 г.), 
которому принадлежит и приведенный термин, уже вошедший в широкое 
применение. Среди голосеменных этот тип устьнц присущ Веппеййаієез, 
ТитЬоа и Спеїпт, что не может не привести к филогенетическим заключе- 
ниям.) Строение древесины начинает привлекаться все более широко в при- 
ложении ко всему филуму Алійоріціа и є использованием самых различных 
черт в эволюционном освещении. В самом деле, например, более первичный 
характер лестничных отверстий (перфорации) в сосудах в сравнении 
с простыми можно считать доказанным. Это уже дает кое-что для филемы. 
То же можно сказать о пара- и апотрахеальном типах древесной парен- 
химы (окружающей сосуды и не связанной с ними топографически) 
в сравнении с терминальным (когда паренхима сосредоточена по пери- 
ферми годичных колец) ит. д. Берт Дэви (Вауу, с 1935—1937) и Чок (СРаїк, 
с 1935—1937) сооружают в наши дни оволюционную (?) систему цветко - 
вых, кладя в основу анатомию их вегетативных органов, особенно дре- 
весины. Если обязательность этой системы вызывает сомнения, то ее 
польза для корректирования обыкновенной «цветочной» таксономии 
не может быть недооценена. В этом смысле высказываются Уйлэнд, 
Рекорд, Гупта, блестяще работавшие в области сравнительной анатомии 
вегетативной сферы растений. Но и они признают, что анатомия древе- 
синь не может соперничать с данными по самому цветку в деле класси- 
фикации цветковых. Все важнейшие разделы их системы (с рода и выше) 
были и остаются основанными на цветке и плоде. Строить эволюционную 
систему этих разделов на данных анатомии древесины нецелесообразно 
и вряд ли возможно. Для такой конструкции необходимо сначала попы- 
таться выделить совершенно новые, ксилемологические роды, семейства, 


не ЗЕНОН 


1 Гаплохейльный тип (из зачаточной клетки, инициалы, развивается только 
пара замыкающих клеток) свойствен остальным голосеменным, включая Ерйейта, 
а также некоторым покрытосеменным. 
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порядки и тому подобное, которые, возможно, будут иметь совсем другие 
границы, чем построенные на прежних основаниях. Что же касается 
истинной филемы, то она должна исходить из правила Гирмера, т. е. 
из суждения по совокупности признаков, а не по одному цветку или 
по одной древесине. 

Анатомия сильнее и в области цветка и плода, чем обыкновенно 
думают. Морфологически плоды губоцветных и бурачниковых очень 
сходны (сагсегиз). Это побуждало некоторых сближать эти семейства, 
как тесно родственные (по Мецу губоцветные предки бурачниковых, 
по Гейнтце — наоборот), хотя было подозрение в конвергентном проис- 
хождении сходства (Галлир, Веттштейн). Анатомия околоплодника у них, 
особенно положение и структура механического слоя, оказались совер- 
шенно различными (Федосеева, 1935). Это подтверждает предположение 
о конвергенции названных семейств в отношении морфологии плодов. 
Семена мотыльковых и крестоцветных, происходя из кампилотропных 
семепочек, бывают иногда морфологически очень сходны, в частности, 
если у крестоцветных взить формы с «плевроризным» типом зародыша, 
который имеется и у мотыльковых. Анатомия семенных оболочек корен- 
ным образом различна (например наличие у мотыльковых и отсутствие 
у крестоцветных мальпигиева слоя и слоя клепсидровидных клеток, 
наличие у крестоцветньх и отсутствие у мотыльковых слоя стакановид- 
ных клеток, т. е. разное расположение и строение механических слоев). 
Все подобные примеры говорят о том, что анатомия, вводя множество 
новых признаков, помогает морфологии отличить конвергенции от дей- 
ствительно глубоких сходотв, причиной которых является родство. 

В спайнолепестных венчиках трубчатого или колокольчатого типа 
внешние следы происхождения из 5 отдельных лепестков могут быть 
вполне или в значительной степени утрачены. Система проводящих пуч- 
ков бывших лепестков сохраняет свое исконное строение и независимость 
(например бурачниковые, в частности Опоѕта). Пятая (верхняя) тычинка 
наперстянки, исчезнувшая в морфологическом выражении, сохраняется 
в виде проводящего пучка з венчике. В «плодолистиках» от плацентарных 
брюшных пучков отходят веточки, снабжающие семепочки. У ТгоШ из 
верхние веточки кончаются слепо, семепочек здесь нет. Принимая во вни- 
мание общую тенденцию в семействе лютиковых к уменьшению числа 
семепочек, эти слепые веточки истолковываются как рудименты: они 
указывают, что и у этого рода семепочек раньше было больше (Смит, 
1926). У ІШШісіцт атзшит (Маєпойіасеає) имеется группа проводящих 
пучков в цветоложе, лишенная назначения и, очевидно, говорящая 
о том, что у предков, кроме имеющегося у современных форм круга кар- 
пид-«плодолистиков», имелся еще и второй. Морфологически он исчез, 
а васкулярная система хранит его следы (Саундерс, 1938). «Ложная» 
перегородка завязи и плода у крестоцветных натянута на «раму» из двух 
соединяющихся внизу и вверху плацент, структура в целом весьма зага- 
дочная. Число и топография проводящих пучков в каждой плаценте 
говорят о том, что она представляет не что иное, как типичный плодо- 
листик, только утративший свою полость, в связи с чем семяпочки 
и семена вытеснены наружу, они укрыты двумя другими широкими 
плодолистиками (Имс и Вильсон, 1929).1 = 


1 Это объяснение, опирающееся на свойства проводящей системы или «пучко- 
вой скелет», связано еще с учением о полиморфизме «илодолистиков», Назвапные 
авторы в гинецее крестоцветных различают 2 плотных плодущих, переходящих 
в столбики плодолистика и 2 створковидных, стерильных, опадающих при рас- 
крывапии плода и окапчивающихся под столбиком. В:зможно и иное объяснение. 
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Аббе (1935—1938) обнаружил анатомические следы околоцветника 
8 виде проводящих пучков в завязи ольхи и доказал дли Венщасеае в типе 
Наличие околоцветника и надпестичньй характер цветка. Сисиђаіиѕ 
Оассіег имеет плоды ягодообразные, хотя сухие и нераскрывающиеся. 
Между тем, в куполе околоплодника залегает участок склеренхимы. 
Здесь он, повидимому, лишен функции и относительно слабо выражен, 
Представляя, вероятно, наследство гвоздичных є их плодом — коробочкой. 
р последнем случае склероидная ткань более развита и относится к меха- 
низму вскрытия коробочки (Зажурило, 1936). Остатки вскрывающих, 
двигательных тканей бывших коробочек можно найти еще в нера- 
Скрывающихся плодах типа настоящих ягод (ЛПурегісит апагозаетит, 
спаржа), членистых бобов (вязель) и др. (Зажурило, 1936). Все это 
очевидные анатомические следы прошлого этих органов в их на- 
стоящем. 

Эта возрастающая группа примеров доказывает важность анатомии; 
способность ее во многих случаях не только продемонстрировать истори- 
ческое «движение» той или иной структуры, уловив следы превращения, 
но определить направление этого движения, т. е. помочь решить, где 
начало и вершина филогенетического или, по крайней мере, морфогене- 
тического ряда. 

В 1883 г. Радлькофер писал, что ближайшее столетие принадлежит ана- 
томическому методу. Истекшее после выступления Радлькофера полустоле- 
тие, действительно, характеризовалось небывалой активностью анатомии 
вегетативных органов цветковых на службе их филогении с итогом в виде 
создания Золередером монументальной сводки по систематической анато- 
мии двудольных (1899—1909) и ее использования для конструирования 
филогенетической системы Галлиром (главным образом 1942). Оставался, 
однако, огромный пробел в отношении цветка и плода. Мною было выска- 
зано предположение (1924), что этот пробел будет ликвидирован во 2-м по- 
Лустолотии. Предсказание исполняется. В наши дни в анатомии цветка 
Царит небывалое оживление и делаются попытки ее применения в решении 
отдельных вопросов эволюции цветковых. Можно думать, что мы нака- 
нуне пересмотра всей филемы, всего родословного дерева цветковых 
При свете анатомии их репродуктивных органов, особенно «васкулярной», 
Т, е. пучковой анатомии. Анатомический источник филогении цветковых 
едва начинает как следует ею использоваться и от него можно ожидать 
еще множества ценных свидетельств их «движения» и «связи». Замеча- 
тельно, что первые данные по васкулярной анатомии были даны Р. Брау- 
ном и на нее опирался на практике (орхидеи) сам Дарвин. _ 

Анатомия клетки, цитология, для современной систематики проявила 
себя более всего в кариологическом своем разделе. Это объясняется 
стимуляцией развития именно этого раздела со стороны формальной 
генетики и засилием последней в систематике мелких систематических 
единиц. Некоторые склонны придавать особенно большое значение карио- 
логическим особенностям, свойствам  «Кариотипа», понимаемого как 
«комплекс ядерных признаков организма или их группы, графически 
Выражаемых в виде идио- или кариограммы». Эти признаки состоят 
В числе хромосом, их величине, форме, различиях между собою и в рас- 
Положении перетяжек у отдельных из них. Наиболее широко испробован- 
НБІМ в диагностике и в то же время наиболее грубым кариологическим 
приемом является характеристика по числу хромосом. Разработан даже 
Такой метод работы в этом направлении, метод Гейтца (с применением 
“Шнейдеровского» уксусно-кислого кармина, 1926), относительно кото- 
рого сам его автор утверждает, что «точное установление чисел хромосом 


4 Проблемы ботаники 
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требует не больше времени, чем средней трудности определение расте- 
ния», а необходимы только «пара игол и горелка». 

Многие исследования показали, что хромосомным числам нельзя 
придавать принципиального диагностического значения. Тюрессон (1931. 
1932) отклоняет как старый закон постоянства числа хромосом для 
каждого вида, так и обратное заключение о том, что различие в их числе 
говорит, по меньшей мере, о видовом различии. Иногда различия в числе 
хромосом характеризуют очень близкие формы, меныпие вида (ИЙ іоіа 
К иафейапа, по Клауссону, 1927; Иісіа стасса, по Свешниковой. 1928; 
Бапипсиіиѕ асет, по Сорокиной, 1927 и др.). У Стеріз зугіаса Голлиншэд 
и Бэкбок (1930) нашли 2п = 10, 11 и 12; индивиды с 12 хромосомами 
дали потомство с 40, 11 п 12 и 13 хромосомами, причем параллельных 
морфологических отличий у исследуемых растений не замечалось. Ана- 
логичное явление было констатировано у Внютиз итбеЦаниз (28 и А0 хро- 
мосом), по Логамару (1931), у Аййшт. зспоепоргазит, С йа, раїизігіз, Міоіа 
Вайапаїеіі и других растений. Известны случаи жизнеспособности унива- 
лентных особей (например Місо/іапа). У форм линнеона Напипсиіих асег, 
принадлежащих к одному п тому же «классу», по Сорокиной (1927), 
числа хромосом обнаружены различные. Є другой стороны, одно и то же 
число хромосом установлено у форм Л. асег с различной морфологиче- 
ской дифференциацией. Более того, например, среди Аапипешасеае— 
НеИефогеае, по Левитскому (1931), «большинство родов, весьма различных 
по своей морфологии, имеют тем не менее одно и то же основное число 

8 =». Число 2 -- 12 свойственно таким различным растениям, как 
эфедра, раффлезия и лесной тюльпан. 

"На вопрос, в какую сторону идет эволюция: от большого числа 
к малому или наоборот, разные цитологи или кариосистематики отве- 
чают противоречиво. Уменыпение числа хромосом в филетических рядах 
отмечается, например, Ярецким (1927), Шульц-Гебелем (1930); противо- 
положное мнение высказывается Хейлброном (1922), Варбургом (1938): 
Тамамшян (1934) у зонтичных не нашла никакой закономерности. 

Увеличение и уменьшение числа хромосом может осуществляться 
разными способами. Например к увеличению числа ведут: умножение 
всего набора в 2—6 ит. д. раз (полиплоидия многих авторов, суммация 
Делоне, 1926); например у культурного гиацинта, Оепо ета ваз и у мно- 
гих других, повторение отдельных хромосом лишнее число раз (репе- 
тиция Делоне; например у Стеріз (есюгит); расчленение хромосом на от- 
дельности (фрагментация; например у кукурузы). К уменьшению чиела 
хромосом ведут: выпадение одпой или нескольких хромосом («эксцепция»; 
может быть, например, Огпийовай ит, Стеріѕ); соединение нескольких 
элементарных хромосом (ассоциация; надежные примеры — зоологиче- 
ские); укорочение хромосом (аббревиация; может быть, примеры, отне- 
сенные к эксцепции), которое, по мнению Делоне (1926), может приво- 
дить порой к полному сведбнию на нет отдельных хромосом. Не только 
нет постоянного направления в числовой эволюции хромосомного аппа- 
рата, но и одни и те же числа не говорят о единотве история. 

Несколько большее, по крайней мере диагностическое значение, 
чем «голые числа» хромосом, имеют идиограммы, которые дают представ- 
ление, кроме числовых отношений, еще о всех взаимных соотношениях 
размеров хромосом и их частей в ядерной пластинке (Левитский, 1931). 
По Левитскому, «полная характеристика одной идиограммы — для вида 
с не очень малым числом хромосом — заняла бы место, пожалуй, не мень- 
шее, чем обычный диагноз вида по его внешним признакам». Кариоси- 
стематика, опирающаяся на идиограммы и стремящаяся стать кариофило- 
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тенетикой, возникла на советской почве, в школе С. Г. Навашина. Его 
Ученикам. Делоне и Левитскому, принадлежат кариограммы некоторых 
лилейных и лютиковых, очень четко харзктеризующие отдельные виды, 
роды и ипогла категории большего объема, причем в некоторых случаях 
(например многие виды М 1шеЙа) один и тот же тип пдиограммь обнимает 
действительно родственные формы. Но известно уже множество приме- 
Ров, предоєтерегающих против переоценки идиограмм как источника 
систематики. Вот примеры (по Левитскому же) форм, резко различных 
по многим и существенным признакам, у которых идиограммы по суще- 
ству тождественны: Дерйййит и СопзоЙ4а (напомним, что этот род, 
принимаемый многими новейшими авторами, отличается от предыдущего 
и многих других лютиковых, таким важным признаком, какова спайно- 
лепестность); Міреййа и Сатідейа; Адийеріа п Героругит. Сопоставим 
о этим примеры близких во всех отношениях видов, у которых кариотипы 
и идиограммы резко различны: Асопйит МареЦиз и другие виды (напри- 
мер А. Фусосіопит, А. огіеніаіе; Левитский); Штадезсапиа оїгріпіапа 
и Г. паоісиіагіз (Дарлингтон, 1929); Гира радціїса и Т. агтепа (Ньютон, 
1927); Сиситіз ѕаїірих и С. тео (Кожухов, 1925); особенно замечательно 
различие в пдиограммах у У Гађа и У. патђолєпхіѕ, так как последний 
вид рассматривается как дикий родоначальник первого. «Филетическре 
пропосеы преобразования морфологии хромосом, — говорит Левитский, — 
могут то отставать от гнешне морфологических изменении, что приводит 
К единообразию идиограммы на значительном протяжении системы, 
то обгонять их, и тогда сравнительно близкие формы могут резко отли- 
чаться каристипически». 

На обычный для нас и важный вопрос о направлений развития изве- 
Стньх структур, в данном случае кариотипов-идрограмм: уловлено ли 
оно и в чем выражается, — кариосистематики говорят довольно опреде- 
ленно. Для растительного мира будто бы установлена «общая правиль- 
ность» -- редукция плеч хромосом в зволюционном процессе (Вавилов, 
1934). В подтверждение Левитский прилагает к кариотипам принцип 
дифференциации как универсальный критерий эволюции. По его мне- 
нию, как следствие надо принять, что равномерное, симметричное раз- 
Витиє двух плеч хромосом следует признать более первичным состоя- 
нием, чем резко асимметрическое: плечи-‹толовки» представляют в ряде 
анализированных случаев, вероятно, результат укорочения длинного 
плеча. Но мы только что слышали от Делоне, что аббревиация может 
бривести к результатам, практически не отличимым от эксцепции, т. е. 
в конце филетического ряда дифференциация может привести к упроще- 
нию. Далее, сам Левитский признает, что род М веЦа, филетически стоя- 
щий выше, чем СаЙйа и ТтоШиз. обнаруживает более низкие показа- 
тели редукции плеч. У Ттадеѕсањііа отеимапа все хромосомы с хорошо 
развитыми плечами, а у соседнего вида, Г. парісціагіє все толов- 
чатье. 

Дело не в приложении принципа дифференциации, который здесь, 
Как и в других явлениях эволюции, не обязателен. Способ выведения 
данной «правильности» выяснен в следующих словах Делоне (1926): 
“Вопрос о направлении процесса изменения длины хромосом может быть 
Нами разрешаем в каждом отдельном случае лишь косвенн с, 
- именно путем установления, на основании данных сравнительной мор- 
Фологии, географического распределения и др., — относительной перво- 
бытности исследуемых видов». Общая «правильность», очевидно, форму- 
Пируется по аналогии с весьма гипотетичными отправ- 
Ямми примерами. Ясно: для эволюционного истолкования кариограмм 
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кариосистематака не располагает своими собственными и надежными 
критериями. 

Идиограммы могут и должны привлекаться в диагностике и в фило- 
гении, кәк все другие доступные признаки. Это в известной степени 
поможет избегнуть «опасности конвергенций». Сомнительно, чтобы цен- 
ность кармодиагностики могла бы сравниться с ценностью анатомии 
в узком смысле слова (т. е. за вычетом цитологии). Структуры, которые 
пока описываются карисдиагностикой, слишком просты в сравнении 
со структурами, находящимися в ведении анатомической органологии. 
Кроме того, 1) палеоботанический м онтогенетический материалы по ка- 
риограммам отсутствуют и это затрудннот их историческую квалифи- 
кацию; 2) мы не в состоянпа указать и наде жных рудиментов в ядерных 
картинах, рудиментов, которыми так богата анатомия и которые позво- 
ляют установить направление эволюции, а следовательно, 
и место той или иной структуры в морфологическом ряду. О цветке, 
этой основе систематики  Апвіозрегтає, кариологии непосредственно 
не говорит ничего. . 

«Естественной предпосылкой большей оценки признаков хромосом- 
ных является локазанная (для формальных генетиков только! — Б. К.) 
связь хромосом с наследственными признаками вообще». Но почему, — 
спросим мы вместе с Левитским (1931), — нужно отдавать предпочтение 
«носителю наследственных признаков» перед самими этими признаками?» 
Даже представителю самой цитогенетики пришел в голову такой вопрос! 

«Метод кариограмм» инотда выдается за экспериментальный метод 
(Розанова, 1940). Он состоит, однако, в описании фиксированных струк- 
тур ядерных пластинок и вполне подобен морфологии и анатомии. Зкспе- 
римент над филогенезом для кариологии и подавно недоступен. Только 
связи є формальной генетикой, действительно, иногда зкспериментирую- 
щей над филогенезом, у кариографий были более тесны, чем, например, 
у морфологии. Это стояло в связи с принимаемым а ргіогі признанием за 
ядром роли монопольного «органа наследственности» — основным догматом 
«классической» генетики, который опровергнут мичуринской генетикой. 

В противовес ограничению цитологической диагностики цветковых 
кариологией, намечаются некоторые другие многообещающие области 
признаков этой категорий. На первом месте, казалось бы, необходимо 
поставить у цветковых изучение строения женского гаметофита и его 
продуктов. Самые основные отличительные признаки цветковых в виде 
зародышевого мешка дз 2 оангиев, т. ө. из 4 «квартетов» клеток, двой- 
ного оплодотворения, вторичного эндосперма, относят к области изучо- 
ния, пограничной для цитологии, анатомии и онтогении или эмбриоло- 
гии. К сфере первой относится только строение отдельных клеток. 
О нем немногое известно, и оно пока мало используется, хотя, напри- 
мер, уже сейчас заметны отличия в цитологии яйцеклетки у цветковых 
и цикадей. Это не может не учитываться при их филотенетическом сбли- 
жении и при попытках выведения «квартетов» зародышевого мешка 
из простейших, четырехклеточных! архегониев. 

Действительно значительные достижения сделаны в изучении скульп- 
туры клеточных оболочек пыльцы Уодхаусом, Куприяновой, Цатурян 
и др. Насколько далеко продвинулись эти авторы, видно уже из того, 
что они смогли составить ключ для определения семейств, триб и даже 
родов, по одной пыльце. Пригодность таких данных для диагностики дока- 
зана, и для последней открыта богатая область нового. Многие факты, 
кроме того, сами говорят за себя филогенетически. Мною этот вопрос 
освещен в другой работе (1945). Из нованок диагностики остановимся еще 
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на «мозаике» зндосперма и сподограммах. Длч диагностики форм пшениц 
с успехом привлекается (В. и О. Александровы, 1936—1937) рисунок, 
образуемый в эндосперме (при рассмотрении срезов в растворах глюкозы 
или сахарозы) крахмальньіми зернами. Различают крупный, пластидный 
и мелкий, хондриосомный крахмалы. Количество зерен того и другого, 
форма в смысле характера гранистости, более плотное или рыхлое рас- 
положение, его топография — вот важнейшие признаки, лежащие 
В основе «амилограмм». «Дифференциация структуры эндосперма различ- 
ных пшениц настолько своеобразна, что в ряде случаев можно различать 
и сорта между собою» (В. и О. Александровы). Молиш в 1920 г. положил 
основание новому диагностическому методу — методу сподограмм. Спо- 
дограммы слагаются формой отдельностей золы (зола из отложений 
кальция у ОтИсасеае, кремния у Сурегасеае и др.) и их расположением, 
например в листьях. Они довольно характерны для отдельных растений. 

собенно успешным оказалось применение сподограмм для ИлйЙсасеце, 
где после испепеления кусочков листа особым способом цистолиты ста- 
новятся лучше различимыми и под микроскопом видны образуемые ими 
разнообразные узоры. Они позволили. например, Бигалке (1933) дать 
ключи для определения не только родов. но в ряде случаев (ПГеђгерєеазіа, 
Роғѕкц еа, Нетізіуііз) и видов. Разделение семейств крапивных нагруппы 
по признакам сподограмм, в общем, оказалось в соответствии с построен- 
ным на основании других, морфологических, признаков. Отдельные 
отступления побуждают к пересмотру обычной систематики, т. е. в свою 
очередь плодотворнь. Давно пора систематикам цветковых поучиться 
У водорослеведов более разностороннему использованию. цитологии. 


5. Тератология 


Существенное отличие материала для филогении, предлагаемого 
тератологией, заключается в том, что он состоит в уродствах. От всех 
предшествующих дисциплин получались данные о «норме». Уродетва 
Для филогении ценны: 1) всегда потому, что они выявляют скрытые свой- 
Ства и, следовательно, пополняют диагноз; 2) иногда еще потому, что 
В числе их могут оказаться атавизмы, т. е. указания на организацию 
предков. Последние документы особенно ценны, так как в отличие от пер- 
вых, способных голосовать лишь за или против какото-нибудь система- 
Тического сближения, они могут пролить свет на «откуда» и «куда» идет 
Та или иная структура. Уроллиғости иветков уже в начале ХІХ в. были 
Широко использованы для доказательства листовой природы органов 
Цеетка. С тех пор и укоренилось для них название «цветолистики». Док- 
Трина Гёте о «метаморфозе» растений отправлялась от уродств. В наше 
время исходный материал для очень стройной и плодотворной эвантовой 
гипотезы Галлира заключался в уродетвах цветков у одного вида водо- 
сбора. И мы неизбежно возвращаемся к подобному материалу в вопросе 
о происхождении цветка. Апоспория у папоротников (Аійугійт Ийх 
Їєтіпа о. Чагзята и др.), т.е. «уродливое» развитие заростков на листьях 
‘порофита, в виде их придатков, привела к созданию гипотезы Потонье 
(1912) о происхождении смены поколений у папоротникообразных. Гаме- 
тофит и спорофит в упомянутой группе некогда представляли одно целое 
Растение. и обособленно живущий в настоящее время гаметофит есть 
Вторично обособившийся фрагмент когда-то единого целого растения, 
Как бы половой отводок. Асцидии (т. е. чашевидные уродства листьев) 
У кротона и других обыкновенных растений, по мнению де-Фриза, про- 


ливают свет на происхождение «кувшинов» насекомоядного непентеса., 
ыы. 


54 Б. М. Козо-Полянский 


Ботаники уже ХІХ в. переходили от одной крайности к другой- 
Одни во всех уродливостях подряд практически, хотя иногда и бессозна 
тельно, видели атавизмы (Гёте, О. де-Кандолль, Челяковский и др.), 
другие их в этой группе явлений вообще отрицали (Шлейден, Гёбель 
и др.). Теперь известны «нейтральные» уклонения от нормы, каковы, 
например, двойные цветки, получающиеся у многих растений со скучен- 
ными соцветиями, как следствие срастания зачатков соседних цветков 
(например у Г0454, Ерірасіїз, Горе а. по исследованиям авто ра). К этой же 
группе срастаний относится и такой классический пример, как, пелорий, 
у Гіпагіа оціратіз. Хотя в этом уродстве и выражена актинеморфния, 
признак более примитивный, чем зигоморфия нормальных цветков, тем 
не менее об атавизме не может итти речи. Такой структуры, с несколь 
кими шпорцами у предка /іпагіа и других зигоморфных Ѕсгорћиагіасеае 
не было. У него была актиноморфная структура, но совсем иная - типа 
Уегразсит. Пелорий льнянки есть новообразование (синантия) и тупик 
развития. Спайнолепестность там и сям проскальзывает у раздельноле- 
пестньх, например у мака, льна и др. Это уже прогрессивное уклонение 
от нормы. Таким путем от раздельнолепестных и произошли спайно- 
лепестные, настоящие $утреѓаіае-МеѓасШатуйгає. 

Если аномальная структура более примитивна, архаична, чем нор- 
мальная, и если она повторяет организацию какой-нибудь реальной 
формы, которая стоит ниже в эволюционной системе, то имеется основа- 
ние оценивать эту аномальпую структуру как атавистическую, и, сле- 
довательно, делать заключения о морфогенезе нормальной структуры 
по свойствам аномальной и с родстве видов, родов и так далее, характери- 
зующихся этими структурами. Выводы будут особенно устойчивы, если 
между нормой и уродетвом удастся установить серию переходов, т. ө. 
непосредственно наблюдаемую связь. В других случаях. где реальной 
формы, которой соответствовало бы уродство, нет, возможно реконструи- 
ровать ее. Это уже не допускает автоматического применения, Особенно 
известны и поразительны антолизы или позеленения цветков, при кото- 
рых тычинки и, особенно часто, пестики заменяются листовидными орга- 
нами. Нередки всевозможные переходы между лопастями или долями 
органа, заменяющего «плодолистик» (карпиду), й семяпочками. «Кто 
хоть раз видел этот ряд моделей превращения семяпочек, у того 
не остается, конечно, никаких сомнений относительно их значений» 
(Веленовский, 1910). Часто аномальные цветки зигоморфных форм воз- 
вращаются к актиноморфии (лютиковые), с нижней завязью — к поцио- 
стичности (зонтичные), и т. д. Нротивники исторического истолкования 
уродливостей не имеют своего объяснения всех таких моделей. 

Единственным серьезным, и то на первый взгляд, возражением 
против использования в отдельных случаях аномальных структур для 
реконструирования путей эволюции является видимое противоречие 
атавизмов закону необратимости. В атавизмах часто мы имеем дело 
с пожизненным сохранением одной из онтогенетических фаз. Следова- 
тельно, возврат к прошлому только мнимый. так как из онтогенеза дан- 
ная структура еще не выбыла. В других тератологических эпизодах, 
очевидно, необходимо допустить, что атавистаческая структура сохрани 
лась в скрытом виде (Дарвин). 

По Гебелю (глава «новой» и «активной» или «каузальной» терато- 
логий) уродетва представляют, прежде всего, не филогенетическую, 
а онтогенетическую проблему. Что касается «новой» тератологии Гёбеля, 
то она показывает, что так называемое «нормальное» развитие ни в коем 
случае не исчерпывает всех возможностей развития; запас скрытых 
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нереализованных свойств открывает широкий путь для эксперименталь 
ной морфологии, их выявляющей. Ставятся и разрешаются два 
вопроса: что екрыто и какими причинами обусловливается его проявле- 
ние. На этом пути устанавливается антителеологизм уродств и отсут- 
“твие направленности в изменчивости, это говорит против градации 
и доктрины об изначальной целесообразности реакции живой материи. 
По нашему мнению знать скрытые качества важно и для филогении. 
Онтогенетическое и филогенетическое неразрывно связаны. Противопо- 
ставление филогенетическому направлению «каузальнога» нельзя считать 
правильним. Оба направления должны дополнять друг друга. Путь 
эволюционного движения и его источвик есть две стороны эволюции, 
равно нуждающиеся в научном освещении. Изучать второе, игнорируя 
первое, неправильно. Скорее можно требовать, чтобы «формальная», 
филогенетическая сторона была изучена первой, чтобы было доказано 
движение и вскрыто его направление, после чего разумно будет говорить 
й о механизме, если решение двойной задачи сразу представит непосиль- 
ные трудности. У Гёбеля ясно увлечение экспериментальным методом 
в противовес историческому (по терминологии Тимирязева) или «наблю- 
дательно-спекулятивному» (Талиев). Это увлечение односторонне и не мо- 
жет служить прогрессу знания. Наше утверждение основывается на исто- 
рическом опыте науки, в частности — на опыте ее в дарвиновский период. 
Сам Тимирязев, ярчайший представитель экспериментального метода, 
считал необходимым возражать Клебсу, останавливающемуся исключи- 
тельно на экспериментальной почве, отрицая всякое значение за исто- 
рической, дарвинистической точкой зрения (1905). Тимирязев резко 
возражал Голенкину (1907), который думал экспериментальным путем 
решить вопрос: являются ли известные признаки деченочников прогрес- 
сирующими или регрессируюшими. Подобные исторические вопросы 
решаются иными средствами. Из того, что некоторые (Пейрич и др.) 
выяснили приемы искусственного «провопирования» некоторых аномаль- 
ных структур, мы не приблизились к оценке их истории с ее «формаль- 
ной» стороны. Эта сторона имеет все права на внимание, если только 
не отрицать транеформизма. 


6. Химия 


По выражению Коселя, «биохимия есть анатомия малых величин». 
От цитологии эргастических образований естественно перейти к фито- 
химической систематике. До сих пор границы между органеллами и про- 
дуктами клетки не ясны, и одни и те же образования, например хондриом, 
оцениваются по-разному. 

Потребность знать и классифицировать полезные и вредные веще- 
ства растительного происхождения существовала издавна. Еще Рунге 
в 1828 г. и Рохледер в 1854 г. дали принципиальные исследования 
В этой области. Галлир и другие систематики широко использовали ее 
для проверки и, отчасти, для конструирования филогенетических рядов. 

есьма замечательные данные по биохимии для систематики дали Н. Ива- 
нов, Л. Иванов, Благовещенский, Бородин и др. Классические примеры: 
наличие мирозина у Сгисйегае, Сарратіїасеае, Везедасеае, семейств близ- 
ких и в других отношениях; отсутствие того же вещества у Рарафегасеае 
может быть истолковано как показатель против сближения их со сход- 
ными Срисіјеғле; наличие берберина у Вегрегідасеае, Папипсшасеве, 

епіѕрегтасеае, Апопасеае, семейств, тоже достаточно связанных морфо- 
Логически; наличие того же вещества у Аросупасеае не является проти- 
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воречием, так как 4росупасеае, может быть, принадлежат к числу потом- 
ков Апопасеае. 

В то же время кониин имеется не только у Сопійт и других зонтич- 
ных (Сісиѓа), но также у Риліса (Рипісасеає), ЗЅатЬисиѕ (С аргіјоЇїасеае), 
Нитшиѕ (ОтИсасвае). Кумарин известен у злаков, пальм, орхидей, 
розоцветных, мотыльковых, гвоздичных, сложноцветных; ванилин — 
у орхидей, злаков, мотыльковых, маревых; алкалоид, сходный © нико- 
тином табака, —у Зайзоїа (Срепоройіаєеає), Следовательно, возможно 
химическое уподобление неродственных единиц, и химическое сходство 
отнюдь не является порукой родства. Известны многие группы близких 
видов, имеющих разную химическую характеристику. Среди одуванчиков 
одни богаты «каучуком», другие его лишены, хотя в остальных отноше- 
ниях крайне близки. Аалипсшиз гереп5 не оказывает такого убийствен- 
ного действия на грибы и бактерии, как другие наши виды (Боас. ОЖ 
Вһиѕ іолісодепФтоп знаменит своей ядовитостью, даже отравляющим 
действием на расстоянии (дерматит, аллелопатия, аллергия) (Гансен, 
1930; Гэлоу, 1937 и др.). Другие виды, сходные иногда до смешения 
(НА. сор Ипа, Еһ. итотайса, НИ. віафга п др.), являются безвредными 
(Мюншер, 1946\. Стало быть, химическое различие само по себе еще 
не говорит против эволюционного родства, 

Существуют растительные вещества, которые еще не распознаются 
химией. Например о стимулирующем действии на человека лимонника 
(5елігапаға зіпепзіз) существует целәя литература (Российский, Юма- 
шевский, Спверцев, Боссэ и др.). Но что эте за химическое вещество — 
не известно. Фитонциды применяются в медицине, им посвящаются целые 
томы. Химическая же их природа почти не известна: может быть это 
совсем разные вещества: продупирующие их растения сильно различны 
в пругих отношениях (Токин, 1948 и др.). 

В обычном применении химия растений дает во многих случаях 
цополнительнье признаки сходства и различия в помощь 
признакам морфологии и другим. В этом можно найти косвенные сви- 
детельства для филогении. Реальность химических конвергенций, при 
отсутствии следов развития (рудиментов и пр.), ограничивает значение 
этих свидетельств. В таком виде химия растений не имеет конструктив- 
ного значения. В последнее время развивается мысль, особенно Благо- 
вещенским (с 1925 г.), что эволюция химических соединений в расти- 
тельном мире идет в определенном направлении, а именно — к цикли- 
зации и энтропии, и предопределяет собою структурную, морфологиче- 
скую, в широком смысле слова, эволюцию растений-носителей этих 
соединений. С этой идеей химический метод о филогении приобрел бы 
конструктивный характер. Однако здесь легко впасть в порочный круг: 
эволюционная «высота» соединения определяется по месту растения 
в какой-нибудь любимой их системе, а затем, уже для других объектов, 
место в системе отводится по свойству соединения. Мак Нэйр, напри- 
мер, оценивает эволюционный уровень ряда фитоконстатуентов, скажем, 
жиров, по месту продуцирующих растений в ортодоксальной системе 
Энглера. Следует сопоставление этих оценок с положением тех же расте- 
ний в других системах. Понятно, что соответствие имеет место тогда, 
когда эти системы совпадают, и наоборот. Еще опубликованы примеры 
соответствия химического онтогенеза растений с химическим филогене- 
зом (Благовещенский, 1935; Мак-Нэйр, 1945 и др.). 

Если идея филогенеза фитоконституентов и применимости в этой 
области биогенетического закона подтвердится, то химия растений при- 
обретет для филогении роль конструктивного орудия. Это будет тем более 
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ценный «метод» освещения филогенеза, что он приложим к любым систе- 
матическим единицам как живым, так и мертвым. Но показания его все 
равно сохраняют косвенный характер: эксперимент имеет место, но только 
над продуктами филогенеза, а не над ним самим. 

В сфере химии растений отдельно требует оценки серодиагностиче- 
Ский метод. Его иногда рассматривают в качестве физиологического 
метода, На самом деле он относится к области физиологии животных 
и химии растений. Лидер этого метода в филогении растений Мец выдает 
его за экспериментирование над филогенезом, за зкепериментальную 
филогению. На самом деле этот метод экспериментален, но эксперимент 
ведется отнюдь не над филогенезом. «Экспериментальный филогенез» 
школы Меца фактически есть эксперимент над веществами, выделенными 
из убитых растений. Поэтому данный метод далеко стоит от генетиче- 
ского и не может иметь претензий на значение конструктивного и авто- 
номного метода. Это не более как подсобньй метод химического анализа 
растений. Суть дела в выявлении реакций, которые вызываются белко- 
выми соединениями, взятыми от разных растений в сыворотке живот- 
ных. 

После того как замечательные факты были установлены для живот- 
ных (Крауз, 1897; Уленгут, 1901; Нуттал, 1904), были сделаны первые 
Попытки испробовать данный прием выявления «кровного» родства у ра- 
Стений [начало девятисотых годов: Якоби (на Вісіпіз), Шютце, Ковар- 
ский, Магнус и др.). С 1911 г. серодиагностикой растительного мира 
Занялся Мец, возглавивший целую серодиагностическую школу («кдниг- 
сбергокую»). Она охватила весь растительный мир и построила (около 
1925 г.) его филему в целом. Руководящими идеями были такие: 1) каждое 
морфологическое различие между растениями сводится к первичному 
изменению их белков, морфологические изменения имеют вторичный 
Характер; 2) сходное или тождественное течение реакции о иммунизи- 
рованной сыворотке, в положительном случае часто ничтожный, хлопко- 
Видный осадок при введении в нее экётракта белков (из семян или листьев) 
контролируемых растений, говорит о сходстве их крови или белков. 

ервым успехом Меца (1925) было установление, что Сотрозйае и Сат- 
рапшасеае и ИтфеШ]егае, АтаПасеае и Согпасеае проявляют сходные 
серодиагностические реакции. Далее было показано, что любое сложно- 
Цветное давало положительную реакцию с иммунизированным серумом 
Подсолнечника, любое зонтичное — с серумом петрушки, любоб-тубоз 
Цветное — с серумом лекарственного шалфея. Оказалось также, что 
белки подсолнечника дают положительную реакцию с белками Сатра- 
Пщасеае и Сиситьйасеае (но не Рірѕасасеае), белки петрушки — с белками 
Атайасеае и Согпасеае. В то же время удалось показать, что Едизеит. 
Е рлейга, Саѕиатіпа, столь близкие по внешности, дают отрицательную 
реакцию между собою, в соответствии с их крупными различиями в гаме- 
Тофитах и во многих более тонких признаках спорофитов. Стеблевые 
Суккуленты, например Сегеиз, Еирпотфіа, Э51арейа, ответили о своем 
Родстве также отрицательно, сходство их оказалось поверхностным, 
Как и следовало ожидать. Ряска показала отрицательную реакцию с пече- 
(ами и водорослями и положительную с аройниковыми, из которых 
тот род легко может быть выведен как их позднейший «эволюат». Мец 
Настаивает на том, что, в противоположность всем до него практиковав- 
Шимся приемам построения родословного дерева растений, он сам опи- 


ань а ааа. 


а 1 Точнее с серумом, который был обработан белками полсолнечника, с подсол- 
ечным серумом. 
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рается не на «толкования, мнения, сантименты», а на зкспериментальную 
основу, что на место систематического чутья он ставит точное исследо- 
вание, что, короче, его филогения — настоящая экспериментальная 


филогения. 
Вскоре развернулась критика, особенно со стороны берлинской 
школы Энглера. «Берлин против Кёнигсберга, научная дуэль, — загла- 


впе одной итоговой статьи (Вехтер, 1927). Ограничимся немногими при- 
мерами, иллюстрирующими мнимые достоинства этого эксперименталь- 
ного метода в филогении. Нелепости: 1) Нозасеає-Ргипоідеає и Ротогаеае 
дают между собою отрицательную реакцию (Грин): Рйа3е0$ оиіратіѕ — 
более сильную реакцию с рисом, чем с горохом (Гасис); 2) Сопооіоиіиѕ 
ітісоіот дает положительную реакцию с Апейиза апвизирюЦа, с бала 
оста: и отрицательную с Суповіоѕѕит, Заїсіа 8сіатеа, положительную 
с Кираїогійт саппабіпит, Агіетізіа Абзіпінішт, Стасиз фепедісійз и отри- 
цательную с бойааго Уігеа аитеа, Тапасеїцт опівате, Геото4оп, Тага- 
хасит (Гун); З) Етсасеае и Роіувопасеає дают положительную реакцию 
(Редер), то же Ветфет4асеае и і/тбеййетає (Гольке), Вапипсийасеає и Опа- 
отасеае, Глийтасеае и Ріпасеае, Стисіјегае и Нататейаасеае, Стаѕѕиіасеае 
и Сотпасеае (Най). 

Противоречия: по Коцу ИтфеШегае п Сотпасеае дают отрицательную 
реакцию, а по Гольке — положительную; по Кирштейну гинкго и Суса- 
Часеае дают отрицательную реакцию, а по Гутману положитольную; по 
Гольке баЙсасеае й Атепіасеае, Лиюшп4асеае п Саппађіпасеае, Вейасеае 
и 1/7 сасеае дают отрицательную, а по Малигсону положительную реакцию. 

Мец и его ученики были заняты придумыванием объяснений для 
подобных неполадок. Но эти объяснения, как показано Гильгом, Шюр- 
гофом и другими, лишь подчеркивают субъективный характер серодиагно- 
стики. Некоторые (например Вехтер, 1927) полагают, что дальнейшие 
«кроличьи гекатомбы» должны решить вопрос, пригодна ли серодиагно- 
стика в ботанике для филогенетических целей. Большинство согласно 
с выводом Гильга и Шюргофа, что, в силу указанных фактов, «серо- 
диагностика для установления родственных отношений в ботанике не при- 
годна» (1927). К этому прибавим еще следующие соображения. 1) Пере- 
несение серодиагностики из области зоологии и антропологии в ботанику 
требует, вообще, осторожности. При этом сами технические приемы 
коренным образом меняются, что не может не отразиться на результатах. 
Кроме того, как думают Коварский (один из пионеров серодиагностики), 
Гельвиг и др., растительные белки далеко не так различны, как белки 
животных: во всяком случае, белки, извлекаемые из семян посредством 
растворов МаСі и МаОН, несомненно, очень сходны у многих совсем 
неродственных растений. 2) «Экспериментальная филогенетика» Меца 
и других серодиагностов не заключает в себе эксперимента над фило- 
генезом, она экспериментирует лишь над его продуктами (белками). 
Следовательно, ее достоинство нисколько не выше, например, анатомии, 
цитологии, аналитической фитохимип. которые в той же степени экспе- 
риментальны, поскольку они занимаются своей обработкой материалов, 
изготовлением препаратов и пр. 3) В лучшем случае серодиагностика 
способна дать указания о наличии или отсутствии связи в смысле хими- 
ческого сходства между анализируемыми объектами. Она ничего не в со- 
стоянии сказать о происхождении, истории этого сходства (родство или 
конвергенция?) и, что особенно важно, не может осветить направ- 
ления приводимых в связь рядов: что стоит ниже и что выше, где 
предки и потомки и т. д. Этого всего серодиагностика установить не в со- 
стоянии. Она пока призвана, самое большое, служить для проверки 
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Филогенетических сближений, которые созданы на основе других диагно- 
Стических данных и других приемов группирования, т. е. она лишена 
конструктивного значения. 

Боас (1937) наблюдал различное действие водных экстрактов 
Из листьев нескольких лютиковых на микроорганизмы, водящиеся 
В таких зкстрактах. По поведению этих существ можно судить о присут- 
ствий или отсутствии анемонола, а может быть и других веществ. А. гереп5 
Оказался химически менее «родственен» нашим обычным видам, чем эти 
последние между собою. Этот «новый», тоже экспериментальный, физио- 
логический и химический метод не хуже серодиагностики, хотя менее 
Импозантен, чем она. р 


7. География 


В качестве последнего раздела источников филогении поставим 
Географический. Это место отводится прежде всего потому, 
Что все предыдущие отделы были тесно связаны между собою, имея дело 
со структурой и функцией. Вклинивание между ними «пространствен- 
ного» момента было бы искусственным. Но географический материал 
И не играет большой роли в филогении, хотя всегда обязателен для нее, 
Как комментарий. 

Трансформация структуры и функции имеет свой «географизм». 
озтому каждая систематическая единица должна иметь ареалоги- 
Ческий диагноз. Он  черпаєтся в размерах ареала, его форме, дина- 
Мике и топографии, т. е. внутреннем строении, в своего рода «анато- 
Мии» ареала. В последней, по Дарвину, особенно важны очевид- 
Чость или отсутствие, распределение и другие свойства эмпири- 
Ческих центров, — обилия и многообразия, — особенно последних, — 
4 также типология местообитаний. Так как, за исключением наи- 
Золее мелких (мелкие виды), систематические единицы выделяются 
по морфолого-физиологическому признаку, а не по  географиче- 
‘кому, и так как ареалогия не имеет непосредственного отношения 
Б диагнозу цветка и других, важнейших для систематики, опорных 
8 пунктов, то диагностическое значение географической части 
Полного диагноза только второстепенно. Наиболее велика ценность 
Теографин растений в микросистематике (компоненты вида). Что 
Касается конструктивного значения ареалогии для филогении, то оно 
9ще более ограничено. 

Ареалы форм (единиц), связанных между собою родственной связью, 
Чолжны быть тоже связаны между собою в пространстве, в настоящем 
Или хотя бы в прошедшие времена (палеонтология, археология, история). 
Ареалы родственных единиц часто бывают «гомологичных», т. е. сходны 

0 их истории (теоретические центры — центры возникновения, пути 
Миграции, факторы, а следовательно, и формы дивъюнкций). Обратное 
Заключение нереально, так как и неродственные друг другу формы могут 
Иметь общую локализацию центров возникновения, а также синтопные 
И синхронные миграции. Напротив, и родственно связанные единицы 
могут иметь различные истории миграции. 

Относительно направления «движения» в филогенезе мы имеем сле- 
дующие ареалогические приемы определения относительного и абсолют- 
Чого возраста систематических единиц: 1) по размеру ареалов и 2) по их 

Одобию ареалам геохронологически датированных организмов. 
чи ринимая дарвиновскую теорию центров возникновения и миграций, 

должны принять, что, как правило, ареал пропорционален его воз- 
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расту (закон Уиллиса): чем систематическая единица или биоконсти- 
туент филемы старше в геохронологическом отношении, тем более про- 
должительное время имелось в ее распоряжении для миграций; тем 
более разнообразны и тем длительнее активны были импульсы для мигра- 
ций как внешние (например перемещение полюсов), так и внутренние 
(формообразование, в частности — мутирование), тем больше, наконец, 
было пространственных возможностей для миграций (например возник- 
новение мостов суши для континентальных организмов и морей для мор- 
ских). Однако доказанное существование небольших ареалов у древних 
представителей вследствие их вымирания (вторичный эндемизм) и широ- 
ких ареалов, которые созданы и создаются «скачками» (благодаря заносу 
вдаль человеком, птицами, морскими течениями), весьма ограничивает 
значение принципа Уиллиса. 

Возраст ареала при отсутствии грямых палеонтологических данных 
может быть в известной мере определен путем биогеографических и палео- 
географических параллелей. При этом, понятно, дата явится датой-мини- 
мум геологического возраста данной единицы. Можно подыскать для 
ареала-пробанда сходные ареалы таких организмов, чья геологическая 
история хорошо изучена и датирована на основании палеонтологии. 
И сходство здесь ареалов допустимо истолковать как свидетельство 
в пользу одновременности ареагенеза и косвенно филогенеза. Сопостав- 
ление форм ареалов растений-пробандов с палеогеографическими кар- 
тами также дает косвенные указания о возрасте этих объектов, исходя 
из оценки возраста этих миграций. В нашей литературе имеются бле- 
стящие примеры подобных конструкций у Вульфа и, особенно. у Шапа- 
ренко. Но этот прием применяется недостаточно широко, хотя имеется 
богатейшая палеогеографическая и палеозоологическая основа. 

Таким образом, есть возможность ареалогического приближения 
к вопросам филогенеза, суждения о «связи» п о «движении». Строитель- 
ство целой филемы или ее частей преимущественно на основе географи- 
ческой диагностики, очевидно, невозможно.! 


1 Мы исходим из теории миграций (и неоттемлемой от нее теории «центров» 
в обычном понимании Дарвина. Недавно возникшие противоречия в этом важном 
вопросе (Травин — Хохлов, 1947) требуют внесения ясности. Теоретический центр 
ареала или центр возникновения не обязательно является пентром многообразия 
и обилия и может лежать в любой точке ареала или даже вне существующего ареала, 
т. е. это отнюль не геометрический центр. Это просто более или менее ограниченная 
площадь, где систематическая единица возникла и откуда началось ее расселение. 
Такие пентры можно установить на основе палеонтологии, археологии и истории. 
Их более вероятно обнаружить там, где имеются архаические пли предковые пред- 
ставители анализируемой группы, и в убежищах жизни. Реальность и пути миграпий 
также надежно подтверждаются палеонтологией, археологией и историей. Центр 
ареала, как правило, один. В отдельных случаях это может быть подтверждено гео- 
лого-археолого-историческими документами. В других это следует из общей теории 
Дарвина. Материнская единица, даже наименьшая — вид, на протяжении своего 
ареала чаще разнородна, например состоит из разных биотипов. Следовательно, 
исходный материал в разных местах материнского ареала нетождественен. Условия 
существования также не могут быть тождественны, т. е. предпосылки и направления 
изменчивости и отбора различны. В отдельных случаях возможно политопное воз- 
никновение формы АБ путем скрещивания исходных форм А и Б, если они распростра- 
нены совместно. Но, во-первых, А и Б в разных точках своих ареалов, и, во-вторых, 
условия и направления естественного отбора не тождественны, т. е. даже при воз- 
никновении этим путем тождественных представителей, всклу А.Б; А.Б; А.Б; а ве 
А-Б, А1.Б1, А?.Б2., ит. д,, — в одних случаях они будут отобраны, в других нет. 
Формообразование может совершаться и в процессе миграции и на месте. В первом 
случае причина дивергенции — это внедрение во все новые и новые условия [не обя- 
зательно новые зоны, так как сами зоны — «идея» (Келлер) — и состоят из множества 
макро- и микрорайонов]. Бо втором случае причина дивергенции может заключаться 
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Необходимо еще оценить географо-морфологический метод Ветт- 
Штейна. «Доказано, — писал Веттштейн (1898), ' — что виды общего проис- 
хождения, возникновение которых относится к позднейшим временам, 
Занимают области, соседние друг с другом, но исключающие друг друга, 
так что нахождение их в разъединенных друг от друга областях или 
В ТОЙ же самой области указывает на более отдаленное сродство» и т. д. 

то утверждение является следствием неправильного понимания 
эволюции, которое ранее было присуще Веттштейну. Его воззрения как 
самостоятельная теория методологически не приемлемы и не имеют 
зкспериментального обоснования.? Кроме того, картографический мате- 
риал по горечавкам, послуживший для выведения вышеприведенного 
метода, при проверке (Самуэльсон, 1910) оказался недоброкачественным. 
«Строгое исключение» на картах оказалось вне соответствия со списком 
Местонахождейий. Известен, вообще, ряд примеров (Келлер и др.) сосед- 
Него проживания близко родственных форм. 


ІУ. КРИТЕРИИ ДОСТОВЕРНОСТИ В ФИЛОГЕНИЙ 


«В практике должен доказать человек истинность, т. е. действитель- 
ность, мощь. посюсторонность своего мышления». Практика — это челове- 
Ческая чувственная деятельность. Опыт, как известно, охватывает то, что 
Мы воспринимаем как сумму впечатлений, получаемых различными пу- 
тями восприятия от окружающего. Под опытом принято подразумевать 
Опыт не отдельных только лиц или поколений, но опыт человечества 
В целом, накопленный во все времена, дошедший до нас по устному пре- 
Данию или сохраненный в письменности. Вся филогенетическая система- 
Тика основана на опыте в этом смысле. Некоторыми практика понимается 
Узко, в духе прагматизма, который «преблагополучно выводит изо всего 
этого бога в целях практических». С другой стороны, обобщения, сделан- 
Ные естествоиспытателем, даже самые далекие от обыденных применений, 
будучи основаны на реальностях природы, неизбежно приведут исследо- 
Вателя к практическому применению. 

Именно последнее является наилучшей поверкой правильности сде- 
ланных обобщений, верности принятой теории. Такого рода поверка 
Так кө важна для естествоиспытателя, как для математика поверка 
уммы, 

«Опыт можно приобретать 2 способами. Во-первых, отмечая факты 
Так, как они происходят, без всякой попытки повлиять на учащенность 
Их появления или изменить обстоятельства, при которых они случаются. 

то есть наблюдение. Во-вторых, приводя в действие причины и орудия, 
которыми мы располагаем, и изменяя преднамеренно их сочетания с целью 
Заметить происходящие от них явления. Это значит производить опыт- 
Эксперимент. Делая такое различие между опытом (в узком смысле, — 
‚ К.) и наблюдением, мы ни в каком смысле не противополагаєм их 
Друг другу. В сущности они одинаковы и различаются скорее по стенени, 


Б 


б геологичэских переменах, например горообразований, опреснении и высыхании 
ассейна ит. д., но нетолько в огом. При огносительно неизменных условиях дивер- 
ео ЦИЯ озущазгвляєтся в виде продолжающегося возрастания адаптации к данной, 
визменной» среде. 

`В русском издании книги Веттштейна (1903) это место переведено не точно. 

2 В нозледней свозй книге (1935) Веттштейн близок к концепции советского 
Дарвинизма, т. е. изменил свою позицию в эволюционной теории. 

з Қ. Марко, Избранные произведения, т. І, 1941, стр. 380. 

4 См.: В. И. Ленин, Соч., т. ХІІІ, стр. 279. 
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чем по роду, так что термины „пассивное“ и „активное наблюдение“, 
может быть лучше выразили бы их „различие“». Опыт в узком смысле, 
или эксперимент, есть наблюдение явлений с прибавлением изменений усло- 
вий. Известно, что когда мы изменяем естественное течение природы вме- 
шательством наших мускульных сил и таким образом производим не- 
обыкновенные комбинации и условия явлениз, тогда мы эксперименти- 
руем. В этом смысле термины «практика», «опыт» и «эксперимент» приме- 
нялись нами выше. В ботанике существует в этом месте путаница. 

«Самое же решительное опровержение этих, как и всех прочих, фило- 
софских вывертов заключается в практике, именно в эксперименте и в 
промыпгленности»,' т. е. повторяющийся, массовый, коллективный и эконо- 
чески значимый («контроль рублем») эксперимент есть наиболее надеж- 
ный вид опыта, критерий достоверности знания. 

Эксперимент в филогении не связан с промышленностью и не является 
массовым. Вообще, он здесь мало, как мы видели, доступен по самому 
свойству проблемы и объектов. Экспериментальные основы филогенети- 
ческой систематики по необходимости не обширны. Построить филогению 
на одной экспериментальной основе или преимущественно на ней пока 
нельзя. Эта недостаточная связь филогении с экспериментом не должна 
ее совсем обесценивать. 

Активная практика, именно эксперимент, промышленность, имеет 
решающее и единственное в своем роде значение в гносеологическом 
отношении, для доказательства реальности мира, его закономерности 
и его познаваемости. При решении частных конкретных задач материа- 
листической науки, например филогении, твердо стоя на позиции 
реальности природы, ее закономерности и ее познаваемости, нужно поль- 
зоваться и экспериментом, и наблюдением, уже не боясь пассивности 
последнего. В этих частных случаях требовать экспериментального под- 
тверждения в одних случаях нельзя, в других — не обязательно. Нельзя 
потому, что эксперимент невозможен (например вымершие существа). 
не обязательно потому, что имеются другие надежные способы поверки 
истинности знания. 

Не следует переоценивать значения эксперимента в филогении и 
в рамках возможностей его применения. 1) В систематике полноценен 
и аподиктически доказателен эксперимент только над самим филоге- 
незом, который дает прямые указания на кровное родство. Более доступ- 
ный эксперимент «по поводу филогенеза», т.е. над его результатами или 
продуктами, дает лишь косвенные указания. Они имеют лишь мнимые 
преимущества перед данными наблюдения и часто даже уступают им 
в достоверности вследствие массовости последних. Активность, свой- 
ственная эксперименту, здесь подкупает, как всегда, но она направлена 
мимо цели: она не затрагивает того, что нужно, — самого филогенеза. 
2) Сильная сторона эксперимента, заключающаяся в его активности, 
одновременно составляет его слабость. Она состоит в его искусственности. 
Эволюция путем естественного отбора миллионы лет шла и отчасти еще 
идет в естественной, природной, а не в экспериментальной обстановке. 
Правы авторы, считающие, что мы не в состоянии реконструировать эво- 
люции даже в самом лучшем ботаническом саду. Поэтому экспериментатор} 
рекомендуется почаще заглядывать «за пределы грядки или загона». 

В философском труде И. В. Сталина? в том месте, в котором осве- 
щается значение практики как пробного камня познания мира, приводятся 


ТК. Маркс и Ф.Зпгольс, Избранные произведения, т. І, стр. 330. 
2 И. В. Сталин. Вопросы ленинизма, 11-е изд., стр. 543. 
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в виде классических примеров практики, с одной стороны, успех экспери- 
мента в изготовлении искусственной краски, подобной марене, с другой, — 
Осуществление предсказания Леверрье относительно открытия 

ептуна. К книге «Л. Фейербах» (1939, стр. 13) Энгельс говорит следую- 
щее: «Солнечная система Коперника в течение 300 лет оставалась гипо- 
тезой, в высшей степени вероятной, но все-таки гипотезой. Когда же 

еверрье, на основании данных этой системы, не только доказал, что 
Должна существовать еще одна, неизвестная до сих пор, планета, но и 
определил посредством вычисления место, занимаемое ею в небесном про- 
странстве, и когда после этого Галле, действительно, нашел эту планету, 
система Коперника была доказана». 

«Возможности пророчества — высший критерий научного метода», 
по Тимирязеву. Именно этот критерий (успех предвидения) является 
Наиболее практически важным (доступным и ярким) критерием правиль- 
Ности мышления в филогении. Классический пример — открытие сперма- 
Тозоидов у голосеменных, предсказанное филогенией растений (Горяни- 
нов, А. Бекетов). «Случай, — говорит Тимирязев, — который можно 
Поставить в параллель с открытием Нептуна и менделеевским предска- 
Заньем новых элементов...». «Едва ли когда-нибудь эволюционное учение 
приобретало такое решительное, прямое и широкое подтвер:кдение своего 
Положения об единстве всего сущего, как в открытии семенных папо- 
ротников», которое тоже было предвидено. Ёсть немало других, 
более новых и не менее разительных примеров предвиденья в филогении 
растений. Например группа псилофитов как связующее звено между 
водорослями, мохообразными и папоротникообразными была заранее 
охарактеризована и помещена в системе (Потонье и др.); связующее звено 
Между псилофитами и артикулятами в виде Ргоатйси а было тоже пред- 
Видено (Скотт); гомоксильная древесина была найдена там, где ее ожи- 
Дали найти (Золередер); когда была открыта АапаЙзта, она оказалась 
Носителем именно таких свойств, которых ожидала филогения от связую- 
Щего звена дву- и однодольных и т. д. Все эти открытия разительно под- 
Твердили реальность эволюционных связей, косвенно, гипотетически 
намеченных филогенией растений и подтвердили, что она идет верным 
тен и в области, не достижимой для эксперимента, с помощью наблюде- 
тия. 

Для нас очень важно, что наш великий учитель И. В. Сталин, в числе 
Важнейших положений науки, доказанных практикой. приводил учения 

оперника о вращении земли вокруг солнца и Дарвина о происхождении 
Человека от обезьяны. То и другое доказано не промышленностью и даже 
Не экспериментом, а косвенно, — осуществлением предсказании, которые 
были сделаны в итоге наблюдений. 

Ограниченность пока экспериментальных основ у филогении растений 
побуждает некоторых авторов (например Вагнер, Лотси) утверждать, 
Что в ней слишком много фантазии, чтобы она могла быть настоящей 
наукой. Однако фантазия в науке неизбежна, если, не ограничиваясь 
Гольм описанием отдельных явлений. подниматься до главного: понятий, 
Законов, картины мира. «Понятие не есть нечто непосредственное». ! 
«Ибо и в самом простом обобщении, в элементарнейшей общей идее («стол» 
вообще) есть известный кусочек фантазии. Наоборот: нелепо отри- 
Цать роль фантазии и в самой строгой науке».? «Напрасно 


Е И. Ленин, Философские тетради. 1947, стр. 262. 


1 
28, И. Ленин. Философские тетради, 1934, стр. 336. 
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думают, — сказал Ленин в заключительном слове в докладе ЦК 
на ХІ съезде ВКП(б) 28 ПІ 1922, — что она (фантазия, — Б. К.) нужна 
только поэту. Это глупый предрассудок! Даже в математике она нужна, 
даже открытие дифференциального и интегрального исчислений невоз- 
можно было бы без фантазии. Фантазия есть качество величайшей цен- 
ности». Между тем, именно «бесконечная сумма общих понятий, 
законов ебе. дает конкретное в его полноте».? 

«Давайте полную свободу вашей фантазии, но строго проверяйте 
каждое знание опытным путем», — учил Дарвин.3 «Ложные факты крайне 
вредны для успеха науки, потому что они иногда удерживаются очень 
долго; но ошибочные воззрения, подтверждаемые известным числом фак- 
тических доказательств, приносят мало вреда, потому что каждый находит 
полезное удовольствие доказывать их ложность; а когда последнее сде- 
лано, одна из дорог к заблуждению бывает закрыта, и иногда вместе 
с тем открывается путь к истине» (Дарвин). «Формой развития естество- 
знания, поскольку оно мыслит (51°! — Б. /Х.), является гипотеза. Откры- 
вается новый факт, делающий непригодным прежний способ объяснений, 
относящихся к той же самой группе фактов. С этого момента возникает 
потребность в новых способах объяснения, опирающегося сперва только 
на ограниченное количество фактов и наблюдений. Дальнейший опыт- 
ный материал приводит к очишению этих гипотез, устраняет одни из 
них, исправляет другие, пока наконец не будет установлен в чистом 
виде закон. Если бы мы захотели ждать, пока очистится материал 
для закона, то пришлось бы до того момента отложить теоретическое 
исследование, и уже по одному этому мы не получили бы никогда 
закона». «Гипотеза, даже ложная, приносит свою долю поль- 
зы», — учит Тимирязев в своей диссертации. «Человеческие поня- 
тия субъективны в своей абстрактности, оторванности, но объективны 
в целом, в процессе, в итоге, в тенденции, в источнике», — говорит 
В. И. Левин. 

«Филогения изучает процессы, непосредственное наблюдение кото- 
рых в преобладающей своей части невозможно. Морфологические изме- 
нения живых существ, непосредственно, эмпирически воспринимаемые 
нами и доступные для прямой констатации, составляют ничтожную 
долю бесчисленных изменений органических форм, — изменений, которые 
имели место на нашей планете в течение необозримых времен. Поэтому 
относительно значительно большей части этих исторических явлений 
можно составить себе научные представления лишь косвенным путем». 
«Кто владеет пониманием исторического исследования, кто 
признает изучение истории за науку, тот быстро убедится, при более 
глубоком знакомстве, в высокой научной ценности философской фило- 
гении» (Геккель, 1894). 

С этими словами Геккеля, основателя и классика филогении как 
згобой науки в целом, сопоставим слова классика филогении растений 
Потонье, который, между прочим, предсказал свойства псилофитов и даже 
описал и дал название их элементарному органу — предшественнику 
корня, стебля и листа — раньше, чем он был фактически открыт. «Уста- 


1 В. И. Ленин, Соч, т. ХХУТІ, стр. 266. 

2 В. И. Ленин, Философские тетради, 1947. стр. 261. 

3 Малоизвестная статья в англ. издании Н. МаПег, Еегбі Изайоп ої ЇТомег, 1883. 

1 Ф. Энгельсе. Диалектика природы. 6-е изд., 1933, стр. 6. В излании 1948'г. 
(стр. 193) вместо «теоретическое естествознание» читаем: «мыслящее»! 

5 В. И. Ленин, Философские тетради, 1947, стр. 180. 
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Новление генеалогической связи организмов навсегда останется гипоте- 
Тическим, поскольку нет возможности экспериментально доказать пред- 
Полагаемого происхождения; и при создании филем необходимо только 
Задаваться вопросом, какая из них лучше объединяет доступные в настоя- 
Щее время факты и поэтому в состоянии служить основой для дальнейшего 
Прогресса знаний». 

Если «воздержаться» от филогении, чтобы остаться «на чисто змнири- 
ческой почве», то останется один путь: чистое описание. Но последова- 
Тельное, чистое описание связано с отрицанием закономерности природы 
И ее познаваемости, это — путь к махизму. 

Закончим словами Энгельса из «Анти- Дюринга»: «Впрочем нам нечего 
совсем приходить в ужас от того, что современная нам стадия познания 
толь же мало окончательна, как и все предыдущие». «Но тот, кто прилагает 
Масштаб подлинной, неизменной, окончательной истины в последней 
инстанции к познаниям, которые по природе вещей или должны будут 
В течение многих поколений оставаться относительными, лишь постепенно 
достигая завершения, или которые — подобно космогонии, геологии. исто- 
рии человечества — навсегда останутся незаконченными и неполными ввиду 
Чедостаточноети исторического материала, — тот доказывает этим лишь 
‘вое собственное невежество и непонимание, если даже истинной подклад- 
Кой их не служит, как в ланиом случае, притязание на собственную 


Чепогрешимость».! 


У. «НОВАЯ» СИСТЕМАТИКА 


В последнее десятилетие за рубежом твердят о «новом курсе» в биоло- 
Тической систематике, в частности — в систематике растений. Этот «но- 
Змій курс» нашел себе сочувствие и в СССР. Й у нас говорят (Розанова), 
Что на смену прежней, «описательной» ее форме идет или уже пришла 
‘Поваяз. «аналитическая», «дифференциальная». «экспериментальная». 

алитической эта систематика называется потому, что в основе ее лежит 
Эксперимент, а «экспериментальный метод является, действительно, ана- 
Литическим» (выражение Голла и Клементса). Говорили даже (Розанова, 
г», что «систематика настоящего начинает складываться на основе 
°Нетических достижений». 
ке Фактически «экспериментальная систематика» имеет объектом низ- 

10 таксономические единицы: вид, серию, секцию и в редких случаях 
род. Бе основная проблема — проблема вида. Изучение вида в про- 
Транстве с морфолого-географической и кариолого-географической его 
Дифференциацией (отсюда название «дифференциальная» систематика); 
Изучение полиморфизма вида в связи с вопросами формообразования; 
Выяснение конструкции вида на основе морфолого-географических 
П экологических данных и на основе изучения изменчивости и наслед- 
повеншости вида, — вот каковы задачи. Ударение фактически ставится 
їв формальной генетике в связи с цитологией, точнее — с кариографией; 
й © характерная черта современной зарубежной генетики. Кроме того, 
Радается значение еще серодиагностике и фитохимии. 

Новое направление «воздерживаотся от филогении, представляя вид 
РЫ сферу комбинаций». «Увлекаясь экспериментальными исследованиями, 
„Истематики-генетики не дают картины истории вида» (Розанова, 1935). 
= ‚всего удовлетворяет генетику, по признанию ведущего журнала 

пейса» (1931, статья Цемелиса), «динамическая» систематика | айята 


1 Ф. Энгельс. Анти-Дюринг, 6-е изд., 1934, стр. 63. 


Э Проблемы ботаники 


66 Б. М. Козо-Полянский 


т. е. — антийсторическая, креационистокая систематика. Бывший фило- 
генетик Лотси, отказавшись от филогении как от недостаточно точной 
и эмпирической науки, обратился к разработке «точной» эксперименталь- 
ной генетики (формальной!). На этой почве он пришел к созданию теорин 
эволюции при постоянстве видов, т. е. к антидарвинистической, мета- 
физической концепции, враждебной советской науке. 

Одним из исключительных случаев, когда «аналитики» проявляют 
интерес к истории вида, является пример с анализом сборного вида 
лютика Вапипсиіиѕ айтісотиз (Розанова, 1932). Анализ этот лишь приво- 
дит к гипотезе, что здесь полиморфизм является результатом когда-то 
произошедших гибридизационных процессов. Один из предков, возможно, 
близок к одной из морфологически крайних форм, именно к сибирским 
климатипам, второго предка следует искать вблизи другого края ряда, 
именно вблизи западноевропейских климатипов типа А. іурісия-- В. іпсі- 
зійдойиз. На обработку этого одного вида приемами «аналитической» 
систематики потребовалось 10 лет. Но наиболее важный для зволюцион- 
ной ботаники вопрос о происхождении вида оказался решенным весьма 
не конкретно. 

Важное орудие новой систематики в виде серодиагностики. пригод- 
ное для оперирования в мезо- и макросистематике, является в современ- 
ном виде, как мы знаем, крайне ненадежным, если даже не фиктивным. 
Ограниченное пока значение фитохимии несомненно и выше тоже было 
аргументировано. Наиболее сильным орудием «новой» систематики 
является генетика. Но, как мы тоже знаем, если она и экспериментирует 
над филогенезом, то преимущественно, создавая «копии» существующих 
реально форм или формы небывалые. Это дает очень мало для филогении. 
Кроме того, напомним, что экспериментальная систематика оперирует 
исключительно над современными, мелкими систематиче- 
скими единицами, на живом материале. Вымершие растения, среди 
которых такое множество филогенетически важнейших представителей; 
современные растения (виды), доступные только в гербарном и другом 
музейном материале; систематические единицы выше рода. а чаще всего 
и выше вида, составляющие главные разветвления филемы (макросисте- 
матика); признаки, лежащие в основе главных систематических катего- 
рий (род, семейство, порядок, раздел, класс, тип), — все это для нее 
не доступно. Фактически все дело сводится преимущественно к внутриви- 
довой экспериментальной диагностике, фитографии, т. е. к фор- 
мально-описательной, антиисторической систематике с использованием 
генетических приемов. 

Подобно «всеиндуктивистам» (термин Энгельса)? существуют («всех 
эксперименталисты», не дооценивающие живого созерцания и абстрактного 
мышления. «Всеэксперименталисты» ошибочно думают, что все доступно 
эксперименту и что эксперимент способен автоматически дать истин} 
в последней инстанции. Таковы формальные генетики. 

В зарубежной науке известны попытки подменить эволюционную 
теорию в целом формальной генетикой, а дарвинизм — бэтсонианством 
или менделиадой, по терминологии К. А. Тимирязева. В систематике 
такая попытка выражается в тенденции к вытеснению филогении «новой», 
«экспериментальной» систематикой, — продуктом формальной генетики. 


1Дю-Риэ, Христ, Крау и другие буржуазные микросистематики 
и цитогенетики также приветствуют систематику Гайята как достижение новейшей 
науки. 


з Ф. Энгельс. Диалектика природы, 1941, стр. 182. 
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0 ПРИМЕНЕНИИ БОТАНИКО-ГЕОГРА ФИЧЕСКОГО 
МЕТОДА В СИСТЕМАТИКЕ РАСТЕНИЙ 


М. Г. Попов 


В современной стадии развития биологии любая ее отрасль неиз- 
бежно должна быть филогенетической; время чисто описательных и срав- 
нительных способов изучения в биологии уже прошло, и применение их 
в настоящее время должно рассматриваться как анахронизм. Необхо- 
димо отдавать себе отчет в том, что филогенетический метод одинаково 
неизбежен теперь как в систематике и географии организмов, так и в 
морфологии и в физиологии. Следует заметить, что особенно в физиоло- 
гии это положение еще плохо сознается, в силу чего заметно тормозится 
прогресс этой отрасли биологии. 

Эволюционная идея представлястся нам в высшей степени достовер- 
ной, и мы можем поэтому принять ее как важнейтую руководящую 
рабочую гипотезу, и наши усилия должны быть направлены к тому, 
чтобы, исходя из общих принципов эволюционной теории, выяснить 
реальную эволюцию организмов, т. е. определить время, место, способ 
происхождения и развитие любой группы организмов (типа, класса, семей- 
ства, рода или вида), реально бывших или существующих на земле. От 
общих эволюционных формул нужно переходить к выяснению реального 
хода эволюции во времени и пространстве на фоне действительной обста- 
новки, какая была и существует на поверхности нашей планеты. Такова 
неотложная задача биологии. Так ставим и мы проблему в отношении 
одного рода Олоѕта. Нас не могут смутить голоса скептиков или 
мистиков, вроде В. Тролля, объявляющих эволюционную доктрину 
плоским, неглубоким порождением поверхностного и рационалистического 
ума западных народов. Мы стремимся представить реальный ход эволю- 
ции в убедительной и ясной форме, согласно принципу достаточных 
оснований. 

Мы не будем в этой статье касаться филогении высших категорий 
системы, нас будет интересовать только проблема происхождения реаль- 
ных родов и их развития, а в качестве примера мы возьмем род Опоѕта 
(оносма), один из родов семейства бурачниковых. 


ОБЩИЕ ВОПРОСЫ ВНУТРИРОДОВОЙ СИСТЕМАТИКИ 


Как мы должны подходить в выяенению генезиса родов 


Идея данной статьи заключается в том, чтобы убедить систе- 
матиков и вообще биологов, что морфология видов рода — внутриродовая 
морфологическая дифференциация — не дает сама по себе оснований 
для суждения о филогенезе рода и его подразделений, в том числе и видов. 
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Все те небольшие морфологические особенности, какие характеризуют 
род и его виды, приобретают филогенетическое значение только тогда, 
когда они могут быть поставлены в связь © географией рода, понимая 
географию в самом широком смысле, включая палеогеографию, экологию 
и фитоценологию. 

Мне могут сказать, что моя идея не нова, что она представляет идею 
географо-морфологического метода, хорошо известного и почти всеми 
применяемого, а такие корифеи ботаники, как В. Л. Комаров, всегда 
к нему призывали. Это будет правильное замечание. Ноя хочу отметить— 
п цель всей статьи состоит именно в этом, — что я предлагаю использо- 
вать географо-морфологический метод в более определенном виде и с более 
определенными целями. Я утверждаю, что единственный путь разъяс- 
нить вопросы филогении родов и их видов состоит в том, чтобы проекти- 
ровать систему рода вплоть до видов на карту природного райониро- 
вания земли с тем, чтобы изучать развитие рода на фоне природных рай- 
онов земли и одновременно с развитием последних, а образование видов, 
свойственных тому или иному району, ставить в соотношение, в неизбеж- 
ную связь с историей самого района, с его генезисом. Вся систематика 
организмов должна быть сведена таким путем на землю, на реальную, 
пеструю и во времени (геологическом) изменяющуюся палитру естествен- 
ных районов земли, и филогения родов. их расчленение на секции и виды 
должны пониматься и излагаться как следствие генезиса природных 
районов. их дифференциации, их современных и геологически прошлых 
особенностей. У нас нет другого метода, кроме как выносить суждение 
о прошлом развитии данной группы на основе ее современной морфоло- 
тической и географической дифференциации, иначе говоря на основании 
морфологии и географии современных видов. По вполне понятным причи- 
нам палеонтологический метод не надежен и по большей части вообще 
не применим в виду отсутствия даже сомнительных исконаемых остатков 
многих родов. Для эволюциониста остается, таким образом, только 
географо-морфологический метод. 

Но географо-морфологический метод, чтобы быть точным, как всякий 
метод, должен быть стандартизован, подчиняться известным правилам, 
Применяться определенным для любого рода одинаковым способом. 

али этой стандартизации и универсализации метода я вношу конкрет- 
ное предложение: именно, создать дробное, т. е. детальное районирование 
земли, и, согласно единицам этого районирования, прослеживать историю 
всех ролов и видов. Часть признаков природных районов будет взята 
от наших ботанических или зоологических объектов, будет относиться 
непосредственно к нам, биологам, а часть, и возможно большая, будет 
лежать в ноживых, неорганических объектах, теоморфологических, 
геологических, почвенных, климатических и т. д. Ясно, что и эти физико- 
географические особенности районов, так же как и населяющие их орга- 
низмы, имели свою геологическую историю, и именно в этом изменении 
оказывали влияние на эволюцию. Таким путем филогенетическая систе- 
матика организмов вступит в тесное сотрудничество с геоботаникой и об- 
щим землеведением; она будет опираться на данные этих наук и в свою 
очередь давать им ценные указания, показывать новые пути. Так, напри- 
мер, когла группа Ргаєтопіапа (голый нектарник) рода оносма на пер- 
сидско-сирийском ареале сменяется близкой группой Регѕо-ајерріса 
(волосистый нектарник и крупные бугорчатые орешки), я подсказываю 
теографам. что в природных условиях этого ареала (пустынного округа 

евиров-лэштов) имеются современные или палеогеографические особен- 
ности, которые отличают его от очень сходных соседних, например от 
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Туранского или Армяно-Курдистанского участков, и я еще добавляю 
что Регѕо-аІерріса сохранила более примитивные признаки, более древ- 
ней группы, чем Ргаетошапа, что тоже зависело от истории, от генезиса 
районов. Совершенно понятно, что для филогенетических целей необхо- 
димо дробное, детальное районирование, доходящее по крайней мере 
до 5-й степени деления |1) область, 2) провинция, 3) участок, 4) округ, 
5) район]; иногда даже роды, не говоря уже о видах, оказываются свя- 
занными в своем генезисе с историей небольшого участка земли, который 
в природном районировании не может получить степени большей, чем 
пятая, или даже шестая, седьмая. На путях создания такой схемы районов 
для всей земли стоят два препятствия прямо противоположного харак- 
тера: первое, худшее, заключается в том, что некоторые страны, например 
Афганистан, так плохо известны, что для них трудно дать районирование 
даже до 4-й степени дробности; наоборот, другие страны хорошо, очень 
дробно районированы местными учеными, но их районирование не свя- 
зано с общемировым и потому требует перестройки, введения в общие 
рамки, что не всегда оказывается простым и легким. 

Каждая единица районирования, какова бы ее степень ни была, 
должна обладать существенной однородностью, причем понятно, что 
однородность будет тем более велика, чем более велика степень единицы: 
у участка она будет меньшей, чем у округов, на которые делится участок, 
у округа меньшей, чем у его районов. Принцип здесь совершенно тот же, 
что в естественной системе организмов, и так же, как и там, существен- 
ная однородность, т. е. однородность в важнейших признаках, является 
необходимым условием правильности системы районов. Немаловажное 
значение имеет также хорошо подобранная номенклатура единиц райони- 
рования; конечно, суть дела заключается не в имени, но имя, хорошо 
выбранное слово, облегчает и запоминание и усвоение. Меньше всего 
оказываются пригодными  административно-политическиє названия, 
потому что они почти всегда охватывают в сущности неоднородные местно- 
сти, например Сибирь или Китай, Румыния или Украина; также мало 
пригодны и географические термины, например Малая Азия или Пиреней- 
ский полуостров, потому что обычно такие территории оказываются 
природно резко неоднородными и границы природного районирования 
их рассекают. Но мне кажется неизбежным, что названиеединицы райони- 
рования должно быть географическим (например туранский участок), 
не искусственным, а исходящим из существующего географического 
термина, взятого с того или иного языка. 

Соответственно названию единиц районирования должны выбираться 
и названия внутриродовых единиц систематики; например название 
группы — важнейшей внутриродовой единицы, должно носить название 
участка, округа или района, для которого она эндемична или характерна; 
например Сһогаѕѕапіса, т. е. типичная для Хорассанского округа (Пер- 
сидского участка Иранской провинции) и т. п. Это будет важным упроще- 
нием и стандартизацией, которая позволит легче сравнить разные роды 
друг с другом и тем самым лучше понимать их генезис. 


Метод сравнения родов друг е другом в их отношении к одинаковым 
районам 


Образование любого вида, эндемичного или характерного для данного 
природного района, являлось результатом развития (истории, генезиса) 
этого района вплоть до его современного состояния. Стало быть, энде- 
мичный или характерный (субэндемичный) вид показывает особенности 
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В развитии района, является идиограммой, надписью, поясняющей исто- 
рию района. Эту надпись, выраженную в морфологии и экологии вида, 
Нужно расшифровать, суметь прочитать. Для этого нужно, чтобы знак, 
идиограмма вида, были как-то сопоставлены, связаны с историей района, 
Чтобы для вида был определен возраст, когда он появился в районе, путь, 
по которому он туда пришел, а морфологические его особенности должны 
быть пояснены природными особенностями района, ибо они не могли 
появиться вне этих особенностей, вне связи с ними. Понятно, что уста- 
новить такие связи трудно, если брать только один вид, относящийся 
К одному роду. Так, например, хорасанская оносма имеет необычные 
Для рода глубоко рассеченные трубчатые венчики. Конечно, мы можем 
‘формулировать это явление таким образом, что Хорассанский округ, 
вообще, дает резкие морфологические отличия у видов, в нем обитающих. 

о такую общую формулировку мы можем дать только, если примем 
Во внимание виды других родов хорассанской флоры. Действительно, 
если мы возьмем род Сісег, то тотчас увидим, что в Хорассане является 
Эндемичным необычайно своеобразный Сісег сћоғаѕѕапісит (Вве.) М. Рор. 

н вполне аналогичен хорассанской оносме в смысле обособленности даже 
От близких видов, например растущих в Припамирском участке или 
в Атропатано-Јуристанском округе того же Персидского участка. Рас- 
сматривая морфологические признаки даже только этих двух видов Хорас- 
Сана, мы имеем право сказать, что они являются архайчньми, необыч- 
ными в роде (длинные зубцы венчика у оносмы, тройчатые листочки 
У цицера); поэтому мы можем сказать, что генезис Хорассанокого округа 
Способствовал сохранению более древних видов, добавлю, более южного 
типа, Этот важный вывод был бы усилен, если бы то же явление обнару- 
жилось и в других родах. Отсюда становится понятным, что метод сравне- 
Ния родов в порайонном разрезе является необычайно важным для выяс- 
нения реальной их эволюции, и к нему мы должны неизбежно и постоянно 
Обращаться. Однако несомненным является, что видовая идиограмма 
В данном районе не у каждого рода должна быть обязательно и вполне 
Однозначной; отдельные роды могли появиться в данном районе в различ- 
Ное время, и поэтому отбор их видов, эндемичных или характерных для 
данного района, мог итти по разным экологическим признакам, по разным 
Направлениям; например вид одного рода мог появиться раньше, в более 
аридный период жизни района, вид другого рода мог попасть туда в более 
Влажный или холодный период. 

Теоретически таких возможностей можно придумать много, и такое 
Обилие возможностей (может показаться) должно совершенно препят- 
СТвовать тому сравнению родов, которое мы предлагаем как важнейший 
Метод филогении. Однако это только кажущееся затруднение; оно является 
чисто софистическим по сути. Во-первых, ЖИЗНЬ районов консервативнее, 
Устойчивее, чем это иногда думают, и районы в век покрытосеменных 
антофитов) подверглись не столь многим превращениям; во-вторых, 
Когда такие превращения наступали, то они не были частным уделом от- 
Дельньх небольших районов, а следствием более крупных превращений, 
Которым подвергались целые провинции или даже области. Поэтому 
Такие периоды изменений сказывались не только на видовом (групповом) 
‘оставе флоры района, но и на всем роде провинции или области, к кото- 
рому данный районный вид относится; это, следовательно, были такие 
Крупные трансформации, которые хорошо заметны, ибо они оставили 
Значительные следы в органическом мире. Наша задача связать эти круп- 
Ные изменения, затронувшие провинции и области, с теми частными изме- 
нениями, которые одновременно проявились в районах. 
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Вследствие этой зависимости между малыми и большими изменениями 
можно в данной области найти много сходных родов, со сходной эволюцией 
в большом и малом масштабе; такие роды обычно имеют сходные ареалы 
и потому легко признаются близкими по эволюционной судьбе. Для при: 
мера я могу сказать, что роды оносма и цицер имеют сходные ареалы 
и сходную эволюцию. несмотря даже на то, что они значительно разли" 
чаются в числе видов (оносма — 110, цицер — 22, т.е. в5 раз меньше). 
Оба они древне-средиземноморские роды, т. е. роды одной области. 
Сходно они выделили западные типы (оносма — астеротриху, цицер — 
группу Епгораео-АпабоЦса), сходно представлены особыми группами 
в Персидском участке (группа Регѕіса в цицер, группы Сһогаѕѕаріса, 
Тлігізбапа и Ілагіѕіаліса, а также Рагз-Кегтапа в оносме); также и в При 
памирском участке между ними существует сходство, которое я не буду 
пояснять. 

Тем не менее, не всс роды данной области имели одинаковую судьбу 
в каждой ее провинции, участке или районе. Так, род Ететозасйуз, тоже 
восточный древне-средиземноморский, как Опоѕта или Сісег, не имеет 
эндемичных груши в западной подобласти Древнего Средиземья. хотя 
по числу видов (63) мало уступает оносме. Мы должны сформулировать 
в общей форме те основные различия, которые могут существовать между 
родами одной области (природного районирования). Они, мне кажется, 
таковы: 1) разное положение цептра рода по отношению к данному рай- 
ону, 2) разная экологическая природа родов, 3) разный возраст родов 
и 4) разные способности их к гибридизации с другими родами, вызы” 
вающей создание вторичных центров развития. 

Разное положение центра рода имеет, конечно, огромное значение 
для его районного видового выражения. Так, например, Ететоѕіасћуѕ 
имеет родовой центр в Припамирье и поэтому очень слабо представлен 
в Армяно-Курдистанском участке, тогда как Опозта имеет там второй 
центр и представлена в этом участке удивительно богато; что же 
касается Сісег, то его главный центр приходится на Армяно-Курди"- 
станский участок, где мы и имеем наибольшее разнообразие его видов 
и групп. 

Различная экологическая природа родов имеет еще большее влияние 
на их порайонную судьбу. Трудно сравнимы между собой, например, 
такие роды, как солончаковая $ а/ѕо/а, обитающая в нижних поясах гор, 
и Асапійойітоп, почти исключительный обитатель высокогорий, не перено" 
сящий засоления. Если я возьму хорошо мне известный род Кабаєо (Дуво- 
рпуит, подрод Кафаєо), преимущественио пустынно-гипсофильный, Й 
тот же Сісег, горный род, не спускающийся даже в полупустыню, по край" 
ней мере в многолетних видах, то, несмотря на одинаковое число видов 
в них (22), они окажутся очень различными по ареалам и но истории. 
Еађаво вовсе не имеет эндемичных видов ни в Персидском, ни в Армяно" 
Курдистанском участках, но богато представлен в пустынных Участках: 
Туранском и Джунгарском, а также в Монголии, т. е. там, где Сісег вовсе 
отсутствует; ареал /ађаво ясно сдвинут к востоку, к Монгольской провин" 
ции — к древней мезозойской суше, и род является более древним в обла: 
сти Древнего Средиземья -—палеогеновым, тогда как Сісег — неогено“ 
вый род суши дна Тетиса. 

В этой паре Кабаво —Сісет мы имеем, стало быть, не только различи“ 
в экологии, но и в возрасте родов; соединенными усилиями эти две при’ 
чины вызвали резкое несходство в порайонном развитии родов. Ной 
при сходной экологии различие в возрасте родов может определить раз" 
пицу в их порайонном выражении, о чем будем говорить ниже. 
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Нельзя сравнивать также с горными родами роды псаммофильные, 
например Саййвопит с Егетозіаспуз, Атзнаа со $йра и т. д. Кажется 
В общем вероятным, что характерные эдафические стации (пески, гипсо- 
вые пустыни, солончаковые пустыни, горы) получали свои характерные 
Роды в разные периоды. 

отношении температурных, вообще зональных факторов роды 
Одной области тоже могут быть различны. В Древнем Средиземье, напри- 
Мер, следует ясно различать роды макротермные или даже мезотермные, 
Вроде Опозта, Сісег, от родов мегатермных жаростойких, например 
ейоторит, Ттісподезта, Реппіѕеіит и т. п.; первые способны к эфеме- 
Ризации и являются производными главным образом флоры Гинкго, 
Вторые содержат больше «крови» Вельвичиевой флоры и не образуют 
зфемеризированньх видов (эфемероидов и эфемеров). Поэтому оносма 
Может образовать высокогорные виды, и чем дальше на юг, тем выше 
Поднимается в горы (например в Кашмирском участке до 4000 м), а гелио- 
Троп высокогорных видов не имеет, отсутствует в Кашмире, Тибете, 
М на крайнем юге области Древнего Средиземья не поднимается высоко 
В горы, а чем далее на север, тем более привязан к жарким равнинам. 
ено, что особенно обилен гелиотрон в Персидском участке Древнего 
редиземья, где из общего числа 30 видов, дойствительно, имеется 
До 20 онлемичных, тогда как, например, в Припамирском участке 
Всех видов гелиотропа не более 15, и из них не более 5 эндемичны; 
в Армяно-Курдистанском же участке имеется всего 1 эндемичный вид — 
При общем числе не более 5. Также мы найдем на южной границе Древ- 
чего Средиземья, в Синдоком, Белуджистанском, Гебраитском участках, 
Несколько видов гелиотропа, распространенных и в Нубии, Египте, 
Равии, резко мегатермных, но, конечно, не найдем там ни одной 
Эносмы, 

Возраст родов резко сказывается на их порайонной истории, их 
Порайонном выражении. Мы можем ясно различать роды реликтовые 
Угасающие, в Превнем Средиземье — палеогеновые или даже меловые, 
Например Озігоозбіа, Міейгуескіа. Сутпосагрит, и роды, процветающие 
Неогеновые, вроде Сісег, Опозта, 5 аїзоїа, Сешаитеа и т. д.; среди послед- 
Них мы пока не умеем улавливать различий в возрасте, хотя их можно 
было бы ожидать, и, может быть, именно порайонное изучение этих ро- 
Дов даст нам представление об их относительной древности. Для этой 
Цели были попытки использовать флоры островов Средиземного моря, 
И это был правильный путь, ибо острова представляют тоже районы, 
Подобные многим континентальным. 

Последним и важным различием между родами области является 
Чаличие или отсутствие вторичных центров, создаваемых гибрилизацией 
с другими родами. Что такие гибридизации нередки, является несом- 

енньм, и экспериментально это было изучено мной на примере пары 
0етет;д Хх Рарасег. Насколько я мог понять флору Древнего Среди- 
Земья, эти вторичные гибридизации не создали крупных вторичных 
Центров видового разнообразия, из которых вторичные виды МОГЛИ бы 
Распространяться по разным районам. Только первичные гибридизации 
ска такое видовое разнообразие, и именно они образовали древне- 
диземноморскую флору. Но все же в какой-то степени вторичные 
“Ибридизации обогащали видовой состав, создавали маленькие вторич- 
ные центры, и, стало быть. влияли на видовой порайонный состав; в этом 
п ношепии роды, несомненно, были различными; одни, вроде Аѕіғасаіиѕ, 
ели вероятно, много вторичных центров, другие их имели мало, напри- 
мер, РеІрћһіпіит. а третьи не имели вовсе (Стсег и подобные ему). 
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Построение сиетемы рода на фоне природных районов 


Как всегда в систематике — к построению системы рода мы идем 
с двух концов, сверху и снизу, с высших и низших полразделений роді 
одновременно. Высшие подразделения (подроды или секции) мы обычно 
находим уже в работах прежних систематиков, они имеются в больших 
систематических сводках: де-Кандолля (Де Сапдоїе, 1824—1873), Энг 
лера и Прантля (Епс]ег ип Ргапі), 1926—1936), или же в больши? 
флорах: Буассье (Воїѕѕіег, 1867 —1888), Ледебура (Іейеһоџюг, 1824—1853), 
Хеги (Нес, 1935). 

Одновременно с изучением этих верхних подразделений рода, под’ 
родов, секций и подсекций по литературе, мы обычно сами по гербарию 
устанавливаем, конструируем низшие подразделения, до которых старые 
авторы не доходили или, если доходили, то лишь формально, основы“ 
ваясь на морфологических признаках, без учета их географической 
значимости. Для нас же учет последней является обязательным, по при“ 
чинам, о которых мы говорили выше, в интересах филогенетической 
переориентировки систематики. 

Этот процесс установления низших категорий внутриродовой системы 
должен быть не только связан с природным районированием, но и стандар" 
тизован в смысле основных понятий; только при этих условиях ой 
может дать полезные филогенетические результаты. Этот рабочий про" 
цесс должен, мне кажется, итти следующим образом. 

Прежде всего к любому данному виду, строго очерченному морфоло: 
гически и порайонно, мы подбираем очень близкие к нему виды, другие 
жорданоны, с которыми данный вид, узко понимаемый (ѕепѕви ѕігісЬо); 
образует сборный вид, сферу родства, линнеон. В пределах такого лин" 
неона, входящие в него жорданоны отличаются столь мелкими призна" 
ками, что их улавливаешь и помнишь лишь тогда, когда непрерывно, 
непосредственно в данное время занимаешься этим видом. Важно отме“ 
тить, что такие жорданоны, входящие в один линнеон, как правило, ви" 
карны, причем найчаще замещают друг друга в разных районах, с запада 
на восток или с севера на юг. Благодаря этому они действительно обра" 
зуют серию, ряд, как его понимал В. Л. Комаров, хотя последний не стре" 
мился точно определить это понятие. Виды серии так близки морфологи" 
чески, что не вызывает сомнения их непосредственное филогенетическое 
родство. Границы между ними почти стираются в полосах контактов, 
если таковые существуют. что обычно при континентальном равнинном 
распространении. 

Установить такие ряды, серии — первая задача при обработке рода. 
Затем идет вторая. Всегда улавливаете, что имеется вид, достаточно 
близкий к данной серии, но явно в нее не входящий, морфологически 
хорошо отличимый, но имеющий ряд общих признаков с данной серией. 
От других видов рода он отличается сильно, в сторону других видов 
имеется большой морфологический разрыв. В данном случае мы видим 
не столько непосредственно ощущаемое родство, сколько уподобление 
одного линнеона другому линнеону в степени явно большей, чем того 
требует принадлежность к одному роду. Такой вид — вид уподобления = 
обычно обитает в том же районе, как и тот, которому он уподоблен. Обье" 
динение двух или трех таких линнеонов неизбежно: они образуют групп) 
(стех) — группу уподобления. 

Таким образом, наряду с установлением рядов викаризма, необхо“ 
димо устанавливать группы, грексы уподобления. Так создаются дв 
низшие категории внутриродовой системы. Грексы, группы уподобления’ 
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Следует далее объединять в подсекции, а последние в секции. В итоге 
Знутри рода должны быть четыре категории: 1) секции, 2) подсекции, 
) Грексы, группы уподобления, 4) серии, ряды викаризма. 
Нежелательно без крайней нужды увеличивать число категорий, 
З 0 тогда осложняется и без того сложная систематика, а, главное, за- 
"Рудняєтся сравнение родов друг є другом, необходимость какового 
Разъяснялась в предыдущем изложении. 
Уподобление друг другу видов, обитающих в одном природном районе, 
"9. в сходных условиях, можно объяснить двояко: 1) скрещиванием, 
Т, ө, обменом некоторыми признаками через гибридизацию, особенно 
8 случае бесплодности Е,, обычно, однако, дающего семена при обратных 
“Крещиваниях с родителями; 2) сходным прямым приспособлением гене- 
"чески разных видов к одинаковым условиям существования. Вероят- 
ость того или другого объяснения нужно показать конкретно для дан- 
ЧОГО вида, учитывая всю сложную картину его отношений к другим видам 
_ К среде, т.е. к району и его экологическим особенностям. В частности 
"а тибридогенное происхождение уподобления говорят отдельные экспери- 
“Нтальные исследования; я, например, могу сослаться на свои исследо- 
Зания гибридов Аоетема < Рарасег. Уподобления могут быть не только 
Между видами одного рода. что в системе мы выражаем выделением 
труппы — грекса уподобления, как предложено выше, но и между раз- 
НЫми родами, как, например, между Рараоет и Воетета или между Опозта 
1 Арпебіа. Если такое уподобление между родами едино, т. е. охваты- 
Чет все виды рода, то оно является основанием для выделения секций: 
"екции, по существу, представляют тоже группы уподобления, только 
м сщего порядка, чем группы-грексы. В качестве примера я сошлюсь 
й род Сісег, где секции (подроды) Уісіазітит и Рѕеийопопіѕ являются, 
б показывает и название, группами уподобления, или в роде Ететовзіа- 
"8 секции: Мойцсеййоїдез, РШотоійеѕ и т. д. 
г Явления уподобления необычайно резки в Пригималайском участке. 
„ Малайские группы оносмы имеют темносиние (0. Ноокеті, О. Тйотзота) 
Ли красные (О. ругатійаіе) венчики; там нет желтоцветных групи, столь 
обычных на западе. В Пригималайском участке произрастает О. аїто- 
Чалецт, темный красно-синий венчик которой сразу сближает ее с гима- 
пайскими группами: достаточно сравнить вообще О. Нооќегі или О. фта- 
„аїит с О. айтосуапеит, чтобы увидеть большое сходство между ними. 
7 Цригималайском же участке мы находим как характерную для него 
Руппу Ргаератігіса, уже желтоцветную, т. е. как бы тяготоющую к за- 
У что подчеркивается и голыми нектарниками, но желтые венчики 
ТОЙ группы всегда краснеют и синеют при отцветании. 
ч Вообще в се группы Припамирского округа, даже наиболее западные 
Я всем признакам, например астеротриховая группа Охіапа, имеют 
07 признак посинения венчика как результат влияния гималайских 
Протоносм и близких к ним гималайских групп евоносмы. Напротив, 
ии мы возьмем Грецию и вообще южно-европейскую провинцию, то все 
Руппы, им свойственные, не имеют этого признака: венчики у них всегда 
"исто желтые. Уподобление пригималайских групп гималайским про- 
ааляотся не только в цвете венчика; припамирская желтоцветная О. 2е7і- 
« имеет такой вздутый венчик со стянутым зевом, р сразу 
07 свое сходство с гималайским оносмовым родом Майатапза; такого 
їчика нет ни у одного другого вида оносмы. 
у Возьмем далее пригималайскую (по участку) группу Еегваса: 
бай бросается в глаза необычайная для оносм ветвистость стебля, осо- 
ЧНО резко проявленная у О. азитеит. Ни одна другая группа евоносм 
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не показывает такого ветвления, но оно характерно для гималайско- 
китайских протоносм. Одним словом, все пригималайские группы ево- 
носм в тех или иных признаках уподоблены гималайским группам евоносм 
и недалеко от них стоящим протоносмам. Поэтому: даже только по одному 
роду оносма легко выделить Пригималайский участок из общего фона 
Древнего Средиземья. 

Другим замечательным примером уподобления может служить туран- 
ская группа евоносм. Изолированная пространственно и экологически 
в пустынном прикаспийском Туране, она представлена здесь двумя видами 
(видами уподобления). Один, давно известный, О. ѕѓіатіпсит с сине- 
голубыми мелкими цветками и далеко выставляющимися синантерными 
пыльниками всегда вызывал изумление морфологией своих цветков; 
по существу, однако, это цветок протоносмы, модернизованный благо- 
даря потере опушения при основании тычинок и на нектарнике. Другой 
вид О. [еисосатрит, вид уподобления, обнаружен в том же районе недавно; 
он тоже имеет сине-голубой венчик, но модернизованный еще больше, 
именно, как У большинства настоящих оносм (евоносм): крупный, 25-- 
30 мм длины, со спрятанными и свободными пыльниками, конечно, с го- 
лыми нитями и нектарником; по вегетативным частям этот вид, однако, 
крайне близок к О. зіатіпеит, Я не могу понять этого вида иначе, как 
приняв, что он возник через уподобление из желтоцветных настоящих 
оносм типа О. @сйтоатйит, которая и действительно имеется в ближай- 
шем Копетдагском районе; можно предположить, что во влажный период 
плейстоцена такая оносма проникла в пустынный Туранский район, 
в Большие Балхань, и там через скрещивание с О. ѕѓатіпеит породила 
вид уподобления, О. Іейсосагрит, который и сохранился там после пост- 
плейстоценовой реставрации пустынного режима, тогда как желтоцвет- 
ный вид оттуда исчез. 

Еще более замечательный пример уподобления представляют группы 
Оха и Охіапа в одном из районов Припамирского участка. Они относятся 
даже к разным подсекциям евоносмы: одна гаплотриховая, другая асте- 
ротриховая, но они живут в одном районе и в одинаковых экологических 
условиях пестроцветной гипсовой полупустыни и поразительно уподоб- 
лены друг другу и по ветвистости стеблей, и но форме листьев, и по струк- 
туре, величине и окраске цветков, и даже по совершенно особой, им только 
свойственной, ромбовидной форме нитей тычинок, равно как по орешкам. 
Я не соединяю их в одну группу — грекс уподобления — только потому, 
что их разделяет подсекционный признак опушения, и я убедился, что 
в существе эти подсекции глубоко, морфологически и географически, 
а стало быть генетически, различны. Но уподобление указанных двух 
групп (видов О. Гйғапоюі м О. тасгогпізит) так велико и совершенно, 
что они могут быть прямо классическим, учебным примером уподобления 
генетически далеких видов. 

Присоединение какого-либо уподобленного вида к той или иной 
серии викаризма, т. е. тем самым и к грексу-группе уподобления, может 
иногда быть двузначным, именно тогда, когда уподобленный вид стоит 
морфологически и географически в промежутке между двумя сериями, 
из гибридизации которых он, вероятно, возник. Так, например, обстоит 
дело с армяно-курдистанской (по участку) О. тісгосагрит: она показы“ 
вает приблизительно одинаковое морфологическое сходство и с группой 
Саџсаѕіса (0. тирезіте), м с группой Ргаетопёапа (О. аттешасит); ее 
можно отнести и к той и к другой группе (рис. 1). 

Итак, я предлагаю стандартизацию внутриродовой систематики: 
1) различать только четыре категории; 2) грексы-группы уподобления 
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Обозначать географическими названиями применительно к природному 
районированию. Переход к такой системе мне кажется был бы большим 
прогрессом в деле выяснения реальной эволюции организмов. 

Мое предложение не одобрено международным конгрессом, но жела- 
тельно, чтобы в будущем это произошло, и было бы очень хорошо, чтобы 
Оно получило обратную силу. Ничего опасного в том не может быть. 

легко, например, могу переделать систему рода Сісег, согласно этому 
предложению. Подроды Уісіазітит и Рѕеийопопіѕ остаются, но как сек- 
ции; секции Мопосісег, Сватаєсісег, Роїусісег п Асатіћосісет превращаются 
В подсекции. В Мопосісег — одна группа уподобления, один греко — 

Бузвіпо-НеПепіса; в Ройуссег четыре группы: Магоссапа, Ретвіса, Не]- 
епіса (Апабо]о-Е игораеа), Ргаеһітајаіса (Апаіо]о-Ретѕо-Огіепіаһа); в 
Патаєсісег одна группа уподобления Регѕо-Агтепо-К ог дізбапіса; в Асап- 
Постсег одна Ретѕо-Ртаеһіта1аіса. 

В группе Ргаеһітајаіса один вид, С. апаїоййсит, оказывается геогра- 
фически оторванным, имеющим ареал не в Пригималайском участке, 
а в Армяно-Курдистанском. Такие разрывы ареала грекса — группы 
Уподобления вообще бывают, как бывают и разрывы ареала серии вика- 
Ризма; эти разрывы иметот первостепенное значение для понимания реаль- 
ной эволюции родов и их подразделений. В роде оносма таким примером 
Является разорванньй ареал группы Рег8о-аїерріса (округ Кевиров- 
Дэштов Персидского участка — Сирийский округ Гебраистского участка — 

Унисский округ участка Приатласской Сахары). При таких больших 
Разрывах неудобно пользоваться географическим термином для обозна- 
чения группы: по существу, например, указанную груплу нужно было бы 
Называть Регзо-А1ерр!са-Ргаеа ап са; поэтому, быть может, в таһих 
случаях лучше употреблять иное название, например для данной группы 
Пезерісоја. Также и для групы О. вітріїсіввітит, О. роуркуЦит, 
7. дор йит, О. јтиіісоѕит, О. саррайосісит, О. іѕсейепѕ с большими 
Разрывами ареала я взял не районированное название ЗиНтибі- 
05а, 

В таких случаях не от районирования взятое название, экологиче- 
ское или морфологическое, но обязательно не географическое, будет 
Непосредственно говорить о наличии больших разобщений в ареале 
Группы. 

В случае очень больших родов, вроде Уаїсіа, Уєепесіо, Сепіаитеа, 
А заса из, 5Йепе, нужно разбивать их на несколько отдельных, меньшего 
Объема, например, в астрагалах следует различать по крайней мере З рода: ' 
Гтавасапійа, Сегсійоїйгіх, Рћаса, а возможно и больше, до десятка, 
Выделяя так же Са[усосузйз, Саїусорпуза, Аттоаепатоп,  Муофтота, 
Ето пои, Аерасапіћа и т. д. 

Не входя в дальнейшие попробности, я только выскажу свое убежде- 
Ние, что для развития филогенетической систематики неизбежна знаѕи- 
Тельная (я не говорю кардинальная, ибо не вижу в ней нужды) перестройка 
шах старых систематических представлений и формальных единиц 

1стемы, 


Род Опоѕта на фоне районирования Древнего Средивемья 


В лице Опозта я впервые имел дело по существу, в углубленном 
Монографическом изучении, с родом, основным районом видового разно- 
О0разия, важнейшим центром которого была Малая Азия. До того мной 
Подробнее, монографически исследованные роды были иными. Род 2180- 
Ру Цит, (Рабаво) имел важнейший центр в Монголии и в восточном Тянь- 
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шане, и в Иран проникали только 2 его вида, а в Малую Азию — один 
и то сорный. Род Ететозасйуз имел важнейший и неоспоримый центр 
в Принамирье и уже в Персидском участке имел только 2 группы из 14, 
а в Малой Азии те же две и ни одного своего энлемичного вида. Род Сісег 
более подобен роду Опозта, ибо все же важнейшим его центром нужно 
считать Малую Азию, другие географические признаки его подобны 
признакам Опозта. Однако число видов в этом роде является много мень- 
шим, чем у Опоѕта, и Сісег отсутствует в Южно-Европейской провинции 
в противоположность оносме. Его нужно считать или менее развитым, 
или более редуцированным, чем оносма. Только последний род 
имеет неоспоримый центр в Малой Азии, и это придает ему то осо- 
бенно важное значение, которое делает его стандартом для ряда 
других и ставит отчетливо многие важнейшие флорогенетические 
проблемы. 

Мы говорим в данном случае о древне-средиземноморских родах, 
точнее, если выражать свои мысли в терминах природного районирования, 
о родах Восточной подобласти Древнего Средиземья, которые в Запалной 
подобласти или совсем отсутствуют (Ететозасйуз) или представлены 
«хвостами» (Сісег, Хуворпуйит, даже Опозта). Имеются. конечно, и роды 


Рис. 1. Признаки цветка и плода у некоторых групн оносм. В верхнем ряду яркий 
пример уподобления между гаплотрихной группой Охіса (0. Діфапомі) и астеро- 
трихной группой Охіапа (0. тасготвізит). Напрэво группа Ргаетопбала (О. тісто- 
сатрит). В среднем ряду группа ЗаЙги сова (0. роіурћуШит), подсекция Аропозта 
(О. ѕегісеит), группа Саисавіса (О. тирезіте). В нижнем ряду группа Ргаетоопёапа 


ГО. аїсһтоапіћит) и группа Тіапзсһапіса (0. Баіаѕһиатісит). 


1. Опозта Тіеапоті М. Рор. 
<— соцветие; б-- кусок стебля с листом; в — цветок; г-— венчик в разрезе; д— рыльпе; е — семя; 
ис — шипик. 
2. Опозта тасготћізит М. Рор. 
ч — соцветие; б-- кусок стебля с листом; в— цветок; г— венчик в разрезе; д — рыльце; е — семя; 
ж — шицин. 
3. Опозта тісгосатрит ПС. 


п— соцветие; б — кусок стебля с листом; в — венчик в разрезе; г — цветоложе с чашелистиком: 
0— рыльце; е — семя. 


1. Опозта роїурруйит. Теа. 


а-– кусок стебля с листом; 6 — венчик в разрезе; в — цветоложе с чашелистиком; г— рыльце; 
д — семя. 


5. Опозта зегісеит ПЯ. 
а — цветон; б — цветок по отцветении; в — венчик в разрезе; г — рыльце; 9— семя; 


6. Опозта тирезіте МВ. 
а-- соцветие; б-- цветок; в—. венчик в разрезе; г-- рыльце; д— семя. 


7. Опозта 4ісітодтійит. Во]5в. 


в — соцветие; б— лист; в— венчик в разрезе; г— цветоложе с чашелистиком; д— рыльце; 
ё — семя. 


3. Опозта Раддзвиатісит ТарзКу 
а— соцветие; 6 — лист; с — венчик в разрезе; г — цветоложе с чашелистиком; д — рыльне; 
«— шипик; ж—семя. 
Соцветия в натуральную величину; анализы цветков увеличены в 2 раза; семена увг- 
личены в 3 раза. 
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Западной подобласти, например Ёіпагіа, Тғіјойит, Опопіз, Суйѕиѕ, 
Есһішт (из близких к Опоѕта), которые имеют центры в Макаронезии или в 
Южно-Европейской или в Северо-Африканской провинции, а в Восточной 
подобласти, специально в Иранской провинции, представлены «хвостами»; 
это по бол шей части роды более мягкого, средиземноморского климата. 
Наконец, имеются ролы, распространенные более равномерно по Древ- 
нему Средиземью, например Селѓаитеа, О зођгусћіѕ, Недуѕагит. Типология 
древнесредиземноморских родов еще только начинает выясняться, 


Род Опоѕта как представитель особой подтрибы и его ближайшие 
родичи в пределах подтрибы 


Род Олоѕта всеми авторами согласно относится к трибе воробейни- 
ковых, литоспермовых (/.йййозрегтедае) по характеру орешков, нижняя 
площадка (площадка прикрепления) которых плоска и перпендикулярна 
длинной оси почти прямого орешка и прикрепляется к плоскому же цве- 
толожу — тору. В указанную трибу входят около 15 родов, из которых 
наиболее распространенным является /,/ћоѕреғтит. 

Я полагаю, что оносму вместе с близкими родами следует выделять 
в особую подтрибу оносмовых (Опозтеае), признаки которой следующие: 
1) сильное развитие трубки венчика за счет отгиба, который имеет обычно 
вид небольших зубцов (исключение: род Сузняетоп и Опозта іопвійобиті); 
2) удлиненные пыльники, в той или иной степени спаянные друг с дру- 
гом в трубку, через которую проходит столбик (частичная или полная 
синантерия), снабженные на верхушке длинным пленчатым придатком, 
образующимся за счет удлинения связника и разрастающимся снизу 
за счет редукции пыльцевых гнезд; добавочными признаками являются: 
3) наличие нектарного кольца в основании трубки венчика; 4) орешки 
с резко выраженным килем на брюшной стороне, благодаря чему они 
в поперечном сечении трехгранны и с носиком на верхушке. 

В таком виде подтриба оносмовых вполне генетически изолирована 
и является особой, естественной группой, охватывающей действительно 
близкие роды, главным образом, Древнего Средиземья. Даже ближай- 
ший по структуре венчика северо-американский, флоры Гичкго, род 
Опозтойит оказывается резко отличным от оносмовых как по обыкно- 
венным пыльникам, так и по круглым на брюшке орешкам, по каковым 
он является типичным евлитоспермовым родом. Во многих признаках 
вегетативной структуры более близко к оносмовым стоят древнесреди- 
земноморские евлитоспермовые роды Агпебіа и Шсрійт, сходные с ними 
и по орешкам. 

Характерный для оносмовых тип венчика мы встречаем в двух других 
трибах бурачниковых (5. ѕ., евбурачниковых, с базальным столбиком), 
среди анхузовых —у бутрйу: ит, среди циноглоссовых —у Аіпаега, 
нотам венчик снабжен междутычиночными выступами-сводиками, которых 
нет у оносмовых, и, главное, не сопровождается синантерией, столь харак- 
терной для оносмовых, оближающей их странным образом с Сотрозйае, 
ГофеПасеае и другими $упапіћегаіеѕ; орешки анхузовых п циноглоссовых 
совершенно иные, чем у оносмовых. 

В очерченную таким образом подтрибу оносмовых входят следую- 
щие роды (рис. 2): 

1. Опозта 1.. — центральный и наиболее крупный (110 видов), 
главным образом древнесредиземноморский (20—50° с. ш.). 

2. Ройопозта Воїз8., аравийско-сирийский, с 2 видами (25 —35° с. ш.). 
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‚ 3. Сузняетоп Ва. 1., монотипный, эндемичный для о. Сокотры 
(429 30 с. ш.). 

„ 4. Майагапва ОС., монотипный, восточно-гималайский, т. е. области 
‘инкго, род (28° с. ш.). 

Таким образом, можно сказать, что неогеновый древне-средиземно- 
Морской род Опозта (вернее, его неогеновая секция евоносма) имеет род- 
‘твенные связи двоякого генетического значения: гинкговские (Маћа- 
’апра) и вельвичиевые (Ройопоѕта, Суѕіїѕіетоп). 

У Малагапва венчик (10 мм длины) вздутьй, яйцевидньй, без цилин- 
Дрической нижней части (трубки), с маленькими зубцами, в зеве стя- 
Нутый, красный, пушистый. Нити тычинок прикреплены к подтычиночным, 
По краю волосистым чешуям. Придатки частично базисинантерных пыль- 
Ников 2-зубчиковые на верхушке. Нектарник голый. Чашечка ясно 
«@Пайнолистная», с колокольчатой трубкой, равной зубцам. Орешки 


Арнто третична? 


флора 50-89 Арто-третичная 


флора 20-80", 
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Рис. 2. Морфологические и возрастные отношения между родами 
подтрибы оносмовых. 


Прямые, мелкобугорчато-шагреневые. Трава гаплотрихная, с розеткой 
Чрикорневых листьев, с боковыми стеблями, облика оносмы. 

М У Сузіїзіетоп венчик 10 мм длины, с выраженными горизонтально- 
о остертыми острыми долями отгиба, равными цилиндрической трубке, 
"ний, пушистый. Нити тычинок на волосистых подтычиночных чешуях. 
‚мльники целиком голосинантерные, придаток их очень крупный и тонко- 
а0стренный, не 2-зубчиковый. Чашечка без трубки, почти от основания 
Рассеченная. Орешки прямые, с мелко-бугорчатой поверхностью. Трава 
аплотрихная, с ветвистыми стеблями, облика оносмы. 

Ройопозта венчик 8—10 мм, трубчатый, голубоватый, голый, 
маленькими зубчиками. Нити тычинок при основании голые — прирос- 
Ие у зева венчика. Пыльники с острыми придатками, базисинан- 
дорные. Чашечка без трубки. Орешки согнутые, на ножке, как у А/- 

Чппа, бугорчато-шероховатые. Трава гаплотрихная. 
У Еиопозта венчик 10—30 мм длины, белый, желтый, реже потом 
праснеющий и синеющий или голубеющий, только у гималайских и неко- 
Рых пригималайских и немногих армяно-курдистанских групп с самого 
начала сине-голубой или красно-фиолетовый, потом почти черный, труб- 
МИ или в верхней части расширенный или редко вздутый, с зевом 


6* 


З 


84 М. Г. Попов 


открытым или стянутым, пушистый или голый, зубцы его маленькие 
(исключение: О. опаЙофит). Нити тычинок прикреплены на голых под- 
тычиночных чешуях (т. е. основание тычинок голое) за исключением 
армяно-курдистанской О. гоеНашт. Пыльники бази- или реже голо-си- 
нантерные, придаток их 2-зубчиковый, реже острый (О. юпейофит, 
О. Коіѕсћуї), иногда усеченный. Чашечка без трубки, реже с трубкой 
(подсекция Аропозта, группы Іѕаџгіса и Кигдїса из астеротрих). Орешки 
прямые или чуть согнутые (О. ігісегозрегтит) гладкие, иногда бугорча- 
тые, редко мелкобугорчатые-шагреневые (группа Кегдапіса). Травы или 
полукустарнички до полукустарников, гаплотрихные или астеротрихные; 
стебли неветвистые, реже ветвистые. 

У Руоіопоѕота венчик 10—20 мм длины, синий, красный, редко 
белый, пушистый, трубчато-колокольчатый, с маленькими зубцами, 
с открытым зевом. Нити тычинок при основании (подтычиночные чешуи) 
волосистые. Пыльники голо-синантерные, придаток их 2-зубчиковый. 
Нектарник чаще волосистый. Чашечка без трубки. Орешки прямые, 
мелкобугорчато-шагреневые, не блестящие. Травы гаплотрихные, часто 
с ветвистыми стеблями, мощные. Соцветие метельчатое, с плохо разви- 
тыми завитками. 

Из вышеприведеннных данных видно, что древнесредиземноморская 
секция Еиопозта в отдельных своих видах по-разному комбинирует 
признаки своих гинкговских и вельвичиевых предков. Однако легко 
увидеть, что некоторые евоносмы имеют и особые признаки, отсутствую- 
щие у указанных выше предков: полукустарность, астеротрихность 
и крупные 20—30 мм, белые или желтые венчики. Все такие виды, с 000- 
быми только евоносме свойственными признаками (астеротрихи), про- 
израстают в Малой Азии и западнее, в Южной Европе (Греции, Италии); 
у большей части мало-азиатских видов эти еооносмовые признаки раз- 
лично перемешаны с признаками /Майагапеа, Сузияетоп, Руоѓопоѕта. 

Из начертанной картины можно сделать заключение. Евоносма 
возникла в результате гибридизаций между Майагапеа и Ртоопозта 
(гинкговские корни), с одной стороны, и СузИзетоп или ему подобные 
роды (вельвичиевые корни),-- с другой; благодаря этим гибридизациям 
признаки вельвичиевых и гинкговских предков пестро и разнообразно 
смешались в видах евоносмы (рис. 3). 

Все же евоносмы морфологически и географически стоят ближе 
к протоносмам, чем к Майагапеа и Сузіїзіетоп, особенно в гималайских 
и пригималайских группах (Нішаіаїса, Саѕсһтігіса, Ргаератігіса, Еег- 


Рис. 3. Предковые аркто-третичные роды оносмовых. Налево почти протоносмовая 
О. гоѕіеПаіит (группа Масгозбетоп). Направо, выше, — протоносма (О. Рогатіпі). 
внизу — Маһагапва (М. Ето ОС.). Сузизетоп — см. прекрасные рисунки в Ваі- 
ўоиг, Тһе Воѓапу ої Зосоїта, табл. УІ, отчасти (анализы), повторенные у Еро]. и. 
Ргап . Маб, РЁ. Гат. ТУ, За, 8. 126, 51А—Е. 
1. Опозта гоѕіеајит Тет. (натуральная величина). 


а — цветок, увеличен в 2 раза; б — венчик в разрезе, увеличен в 2 раза. 


2. Опозта (Мавагапза) Етоаї Маі. (натуральная величина). 


а — цветок, увеличен в 2 раза; 6 — венчик в разрезе, увеличен в 3 раза; в —рыльце; а — пыль” 
ник, увеличен в 8 раз. 


3. Опозта Роіапіпі М. Рор. зр. п. 


а — цвегок, увеличен в 2 раза: б — венчик в разрезе, увеличен в 2 раза; в — тычинка, увели“ 
чена в 5 раз; г-— плод, увеличен в 8 раз. 
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рапіса); чем дальше на запад, тем больше исчезают протоносмовые при- 
знаки. Но, однако, в Малой Азии имеется вид О. ғоѕѓіеаіит, который 
формально должен быть причислен к протоносмам, по всем признакам, 
кроме маленького роста; он является, несомненно, древнейшим реликто- 
вым видом евоносмы, палеогеновым или миоценовым, и сохраняется 
только в трещинах отвесных скал, вне конкуренции других видов. 

Типовые еооносмовые признаки астеротрих, указанные выше, воз- 
никли или как новообразования при первичном гинкговско-вельвичиевом 
скрещивании, или же в Малой Азии существовал в миоцене предковый 
тип астеротрих (Еоопозта): нолукустарниковый, астеротрихный, с круп- 
ными белыми голыми венчиками, с голыми нитями и нектарниками, 
с блестящими гладкими орешками. Последнее мне кажется более веро- 
ятным. Этот тип также участвовал в гибридизациях и влил свой при- 
знаки в виды евоносмы. 

Цистистемоновый, вельвичиевый корень подвергся в области Древ- 
него Средиземья особенно крупной редукции (вымиранию); он сохранился 
ныне только на изолированном острове Сокотра, столь обильном оста- 
точными древними типами (например Ритіса ргоюритиса, гераниевое 
Фігасіта и многие другие). Возможно тем не менее, что в Аравии, Сахаре 
или в горах Восточной Африки найдутся другие, подобные ему роды, 
и то же возможно ожидать в Афганистане, Белуджистане и Южном 
Иране. ' 

Протоносмовый корень и до настолщего времени сохранился 
не только в Китае, но и в Восточной Гималайе, где он географически 
находится в контакте с евоносмами Тибетского округа и Кашмирского 
участка (Западная Гималайя), но тибетские виды, описанные Дэзи (0 и ше), 
еще очень не ясны по своей морфологии, и вообще географические и морфо- 
логические взаимоотношения между китайскими протоносмами и тибет- 
скими евоносмами требуют более глубокого исследования на месте; недо- 
статок сведений из этой местности представляет крайне важный дефект 
в наших познаниях. Самым замечательным обстоятельством, конечно, 
является сохранение почти неизмененного типа протоносмы в Армяно- 
Курдистанском участке (до Фарсистана на юго-востоке) в лице О, гозігі- 
іаїит. 


Секции и подсекции рода Опоѕта 


Посмотрим теперь, какие же высшие категории, секции и подсекции, 
можно установить в пределах столь сложного комплекса, каким 
является род Опозта со своей более, чем сотней видов. 

Прежде всего географически и отчасти по признакам морфологическим 
выделяются виды, сосредоточенные в Срединном Китае и доходящие 
до Восточной Гималайи; я выделяю их в секцию Рлоѓопоѕта. Формальный 
признак, отделяющий ее от второй секции, секции собственно Древнего 
Средиземья Аиопозта, состоит в опушенном основании тычиночных 
нитей (подтычиночных чешуй, т. е. той части нити, где она, будучи рас- 
ширена, кажется приросшей к венчику); в Древнем Средизомье только 
одна О. гозіейаїат имеет этот признак; таким образом. он не является 
вполне специфическим для китайских протопосм. Еще хуже то, что 
У. У. Смит (МУ. ҮҮ. 50101), описывая О. спеша ит из Юннани, подчерки- 
вает, что она имеет «согоПа іпёџѕ Таға аппиїо сарШогиш аЊогит База 
ехсеріо іпіег апа (очевидно ѕіпіса, — М. ИП.) фіуегрії». В диагнозе же ска" 


1 Таковым, действительно, является род Уаирейа Вгапі с 8 африканскими 
видами; он дает переход от оносмовых к роду Тиёеро4езта (особая триба). 
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зано: «согоНа гоѕеа, ехішя Чепзе ѕеішоѕо-іпсапа, 18 сЇабга аппшо сарії- 
Їогита аШогош зи іпѕегііопет 5 атіпит розйо ехсеріо...». 

Нельзя понять, описывается ли в этих словах волосатый нектарник, 
частый и у евоносм, или волосистое кольцо, совпадающее с основаниями 
тычинок. Из 12 описанных протоносм я в гербарии видел только 4 
(ехзегіцт. Нетз]., рапісшаіит Виг. еї Етапсі., ругапааще Ноок. ї., Роіа- 
піпі М. Рор.), 5 мне известны по недостаточным диагнозам Смита, 2 — 
по более подробным диагнозам и 1 (тийігатозит Напд.-Мала.) не известна 
Вообще. Те виды, которые я видел в гербарии, замечательны. Они все — 
Крупные травы, некоторые с сильным ветвлением стеблей (Роапии, 
Ригапидайе). По Смиту, О. сіпешаѓит достигает 150 см высоты, т. ө. 
является действительно гигантской оносмой. Соцветие метельчатое, почти 
цимозно-рацемозное, без ясно выраженных завитков. Метелка часто 
достигает 30—50 см длины. Цветоножки часто длинные и тонкие. Только 
О. зіпісит Оле йз Сычуани описывается маленькой, 15—20 см высоты, 
К тому же (я думаю, ошибочно) как полукустарниковая и с простым 
Неветвистым соцветием. Венчики обычно мелкие, около 10 мм длины, 
редко 15 мм, снаружи всегда пушистые, обычно темносиние или красные 
(ригатійаіе). реже розовые, голубые и у одного вида — белые (0. аірит 

. У. Зв И), желтые венчики не упоминаются ни одним автором. Нектар- 
ник, кажется, всегда волосистый. Орешки обычно мелкие и, по крайней 
мере, у О. Роіѓапіпі, мелкобугорчатые-шагреневые; такие же орешки 
описывает Смит у О. оБонефойит МУ. У. Зшіїю. Пыльники, кажется, 
всегда срастаются краями в трубку и у ряда видов сильно выдаются, 
Особенно У О. ехзегиит Нетз1. Такие пыльники известны и у некоторых 
евоносм, у той же О. гозіеййаішт, у О. Тйотзот, О. зіатіпецт, О. огео- 

отит, (все таплотрихные) и лишь у одной астеротрихи — у О. Іеріапійит 
Нејар, 

Протоносмы населяют в основном Срединный Китай; большая их 
часть описана из Юннани (8 видов), 1 — из Сычуани, 1 — из Ганьсу, 

— из Бирмы, 1 — из Восточной Гималайи, с горных лугов, с высоты 
1000—2000 м. 

Секция  Киопозта собственно средиземноморская, обитает 
В области, начиная с Восточной Гималайи и Восточного Тибета, а на се- 
вере от Байкала до Атлантического океана, имея наибольшее число видов 
В Иранской и Восточно-Средиземноморской провинциях. 

Она обычно разделяется на 2 подсекции: Наріоігіспа Воїізз., с бугор- 
ками, на которых сидят более крупные щетинки (щетины), голые, 
не несущие звездчато-расположенных мелких волосков (астеросетул), 
М Азіегоїгісна Воіѕѕ., с бугорками, на которых сидят щетины, покрытые 
Звездчато-расположенными астеросетулами. Признак опушения, по кото- 
рому разделяются эти 2 подсекции, кажется вполне солидным; на анало- 
Гичном различии в волосках, простых или ветвистых, в семействе кресто- 
Цветных различают даже роды, например Алгафідорзіз (5іепорпгаєта) 
и Уізутьгіцт, и в роде Азгаваиз подроды Р#йаса и Сегс4оНиах различимы 
лишь по простому или мальшигиевому опушению. 

Следует отметить, что все известные предковые типы оносмы, т. е. 
Протоносма, махаранга, пистистемон имеют гаплот, ихное опушение, 
З все гималайские и пригималайские группы евоносмы тоже гаплотрихны. 

аким образом, от них не могло быть получено астеротрихное опушение. 

ак же у всех У них нити тычинок при основании волосисты, и венчики 
Мелкие и снаружи пушистые, а по окраске — антоциановые. 

Между тем большинство астеротрих являются западными в Древнем 

Средиземье и имеют наклонность к полукустарничковому росту, венчики 
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их крупные и найчаще белые или желтые, голые. Такова, в частности, 
наиболее широко распространенная астеротрихная группа Зе ава, 
к ней примыкает МоШа. Одним словом, намечается некоторая связь 
астеротрихного опушения с другими важными признаками, чуждыми 
протоносмам, махаранге и цистистемону. Однако эта связь недостаточно 
стойка. Голубеющие венчики, но не красные и не темносиние, довольно 
часты у астеротрих, также встречается у них иногда и опушение вен- 
чика, но нектарник всегда голый, и венчик не менее 15 мм длины, 
обычно же более крупный. 

Географически астеротрихи являются более западной подсекцией, 
особенно обильной в Малой Азии и Южной Европе; они отсутствуют 
в Иранской провинции и в Северно-Африканской, и такая географиче- 
ская определенность, несомненно, указывает на естественность этой под- 
секции, на значимость признака опушения (рис. 4). 

Подсекция гаплотри ха является основной среди евоносм; 
к ней принадлежит большинство евоносмовых видов, именно 60, тогда 
как астеротрих почти вдвое меньше (35 видов). Гаплотрихи распростра- 
нень по всему ареалу секции, по всему Древнему Средиземью. Типичный 
облик гаплотрих резко отличает их от астеротрих: они являются травами 
с длинным оттопыренным щетинистым опушением, почти колючими от 
этих длинных щетин, достигающих иногда 8 мм длины; как и опушение, 
так и облик их более неаккуратный, как бы растрепанный, корявый, 
по сравненению с обычно изящными астеротрихами. Но в целом они 
сильно варьируют. С одной стороны, эти вариации признаков не связаны 
с астеротрихами, независимы от последних. Так, например, черно-синий 
венчик свойствен только немногим гималайским и пригималайским 
гаплотрихам, и такой венчик не появляется нигде западнее. Голо-синантер- 
ные виды, наоборот, рассеяны по ареалу гаплотрих, но не западнее Малой 
Азии, и в их распределении наблюдаются замечательные разрывы. Так, 
кашмирская О. Тфотопі Сіагке крайне сходна с голо-синантерной же 
писидийской О. огеодохит Во1з8. еї Неї4г., а тяншанская группа О. Сте- 
ит Ге4., находит отражение в синантерной южно-европейской 0. сайу- 
сіпит Эфеу. Двулетность свойственна только некоторым гаплотрихам 
и отсутствует у астеротрих; двулетними или многолетне-монокарпиче- 
скими являются гаплотриховые группы Ргаетопіапа и Зверроза, харак- 
терные огромными ареалами. 

«Ветвистость цветоносного стебля» — предковый признак — свой- 
ственна только приблизительно половине гаплотрих, другая же поло- 
вина их имеет неветвистые стебли. Ветвистыми являются группы Кегда- 
піса, Аёгора{апо-Глиг1апа, Охіса, Ргаєтопіапа, Регзо-а]ерр1са и $ер- 
роза, не ветвистыми Ргаератпігіса, Ргаерітаїаїса (рис. 8), Нішаїаіса, 
Саѕсһтігіса, Ріѕідіса, Сапсавіса, Срогаззапіса, Кагє-Когтаапа и др. 
Астеротрихи почти все лишены ветвления цветоносного стебля. Другие 
признаки гаплотрих кажутся происшедшими от скрещений их с астеро- 
трихами. Сюда, мне кажется, нужно относить крупность и желтую 
окраску венчика у некоторых их групп, например у Ргаетопёапа, Регзо- 
а]ерр!са, Ргаератігіса, Тіапѕсһаліса и т. д., голый нектарник, полу- 
кустарниковость, особенно характерную для Ргоропііса и Зиїїгиіісова, 
из которых последняя имеет все признаки астеротрих (полукустарность, 
узко-линейные листья, неветвистые стебли, прижатое опушение, желтые 
крупные открытые венчики, голые нектарники (кроме гаплотрихности 
опушения). Гибридизации между  астеротрихами и гаплотрихами 
являются несомненными. Так называемая «подсекция» Нееготейа Воізв., 
которую я не признаю, как раз и была составлена из видов, у которых 
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на нижних листьях опушение гаплотрихное, на верхних — астеротрих 
ное. Я видел некоторые виды этой группы: они определенно производя! 
впечатление гибридов гаплотрихной группы Аігорабапо-І.огіѕбапа ( О. Ко 
ізсіуі) с какой-то астеротрихой. Яворка и Борнмюллер расширили объеу 
подсекции Неетойчейа, включив в нее мало-азиатские и южно-евро" 
пейские виды, у которых на нижних листьях опушение астеротрихноё 
на верхних — гаплотрихное; такие виды являются в Южной Европі 
гибридами групп Зберроза (гаплотрихная) и 5іеПиіава (астеротрихная): 
а в Малой Азии, возможно, гибридами Сайсавіса < Бе \ава. 

Последняя третья шодсекция — Аропоѕта. В отношении опушени? 
она гаплотрихна, но щетинь у нее тонкие и плотно прилегающие к поверх 
ности листа, благодаря чему создается шелковистое опушение; бугоркй 
на которых сидят щетины, мелкие. По опушению она вполне подобі? 
труппе ЗаЙтайсоза из гаплотрих. Дополнительными признаками апо 
носмы являются поФукустарниковость. широкие, обычно короткие, 07 
ратнопродолговатые (и бело-шелковистые) листья, чашечка с выраженно! 
и угловатой трубкой; доли чашечки часто попарно срастаются и прі 
плодах становятся полуперепончатыми. Совокупность признаков, ког‘ 
они собраны в одном индивидууме или в жорданоне, вполне достаточна: 
чтобы отличать подсекцию и даже секцию, как предлагал Де-Кандолл?' 
Но реально, благодаря несомненным гибридизациям, все эти признак! 
наичаще рассеиваются в различных группах гаплотрих и астеротрих 
которые растут в ареале апоносмы, т. е. в Армяно-Курдистанско?" 
участке и в соседнем Атропатано-Туристанском округе Персидской 
участка. В общем прекрасно видна особая сущность апоносмы, но такж 
прекрасно видно, как она растворяется в гибридизациях с гаплотрихам? 
я астеротрихами. Именно по этой последней причине Буассье, не разоб' 
равшись в генетической стороне вопроса, не счел возможным вообше 
как-либо признать апоносму, слив ее полностью с гаплотрихой. Мне ж 
кажется странной его точка зрения: признавать определенно гибриднуї 
группу Неѓегоїгісһа за особую подсекцию и никак не отмечать явно 000 
бую сущность Аропозша. Только форманистская систематика може! 
поступать таким образом, но не филогенетическая. Продуктом явной 
смешения апоносмь с астеротрихами является группа Їѕацгіса СИЎ 
сіса, последняя с ясной трубкой чашечка, Шигізбапіса; продуктом смеше 
ния с гаплотрихами — Сургіа и сама Аропозта в целом, со всеми ё 
видами, часть которых представляет переходы к Ргаетоліапа. Рероятно 
и астеротриховая группа Рарћ1аропіса возникла в результате скрещив? 
ний апоносм с астеротрихами; типичными для последних считаю груп 
ЅееПиаба и Агтепа. Сісапіеа и Оботапа представляют скорее продукті 
смешения гаплотрих и астеротрих, чем первоначал нме астеротрих! 
(еооносмы). 


Трексы-групиы уподоблепия в євоноеме 


Из сказанного выше исно, что груляы уподобления в евоносме со? 
давались благодаря частым гибридизациям; их мы можем раздели?! 
на первичные, в результате которых создалея весь комплекс сежаи! 
евоносмы, и вторичные, разного возраста, осуществлявшиеся уже мехй 
разными подсекциями самой евоносмы. Әто деление легко формулирова? 
в общей форме, но трудно дать ему реальное толкованпе, именно пок! 
зать, какие группы являются результатом первичного уподобления и ке 
кие относятся ко вторичному; для такого реального толкования истори! 
своносмы нам недостает знания истории районов, их генезиса, ибо толь 
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При таком знании возможен аналиг истории групп и серий, т. е. опреде- 
ление места и времени их возникновения, их миграций и связанных © миг- 
Рациями гибридизаций. Пока я ограничусь только тем, что приведу 
писок групп, так как мне представляется нужным их различать, пояснив 
Их отношения схемой (рис. 5), а некоторые филогенетические сведения 
9 них даны на стр. 95—101. 
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Рис. 5. Морфологические и гоографичоские отношения между родами 
оносмовых и грексами оносмы. 


Подсекция 1. Нар1оёгісћа 


. Нітаіаїса (0. Ноокегі, О. Бтасеалит, О. Іопвіјіоғит). 
- Сазсһтігіса (О. Тйотзоти). 
- Ргаебішаїаіса (О. аїго-суалецт, О. татасапфсит). 


еграпіса (О. азигеит, О. Ртесірійозит, О. јетвапепѕе, О. ігаспусатрит). 
пгапіса (О. зіатіпецт, О. 1еисосагрит). 


- Масгоѕќетоп (О. гозеИаит). 

- Сһогаѕвапіса (О. {опЕЙоБит). 

- Рагз-Кегшапа (О. зіепозіріоп). 
` Різідіса (О. огеодохит). 


Ргаератігіса (О. гегігатіапит, О. Вогусзеж Ки). 
Охіса (О. Гіюапосі). 


· Аіторабапо-Ілтіѕбапа (О. Коїіѕесћуг, О. втасіїе, О. аѕреггітит). 
- Аўоћапіса (О. Стійкі, О. ајвћатісит). 


іапѕсһапіса (О. Стеїїпі, О. ітгіёапѕ, О. раї дзпиаті сит). 

гаетопфапа (О. @ейгоатайит, О. ѕеіоѕит, О. агтепіасит, О. сугепаїсит, О. татос- 
сапит?, О. Иізіапії, О. тісгоѕрегтит, О. сртузосотит, О. ћіѕрапісит, О. атеето- 
5регтит), 
Эберроза (О. саїусіпит, О. агепагіцт, О. гіпоготіцт, О. втаесит, О. роїусптотит, 

- Гапзтруттепзе). 


· Сацсаѕіса (О. папит, О. гиреѕіте, О. рописит, О. сеї ці пит). 


егѕо-а1ерріса (0. рийїбойгієрит, О. аїеррісит, О. есріпаїит). 
аззіа (О. саѕѕит). 


- Реоропбіса (О. /ишезсепз, О. 5171505155 тит, О. ргорописит). Р 
- Зціїгціісова (О. гийсозит, О. ћаіорћит, О. дїзседепз, О. саррайосісит, О. роіу- 


РЕуйит., О. зітріїсіззітит). 


· Сургіа (О. Ттооді, 0. саеѕрііоѕит). 
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Сомнительные 


23. Гибридная (О. ргосегит). 
24. Бирігайіса (О. роуатйыт). 
Гибридная (Азіегоїгісна Х, Наріоітісра). 
25. Небегобтісба (О. Гапсеоїашит, О. Кіїоцуепзе, О. сБіогоїгістит, О. Оісієті, О. ҺеБе 
бшіБит). 


Подсекция 2. Аропозша 


(О. зегёсеит, О. расруродит, О. $2001151ї, О. Пасит, О. Водеапит, О. Пратогцез» 
О. петогісоїит, О. тасторһуШит»?). 


Подсекция 3. Аѕегоёгісћһа 


= 


5ейшаїа (О. зеИшашит, О. сігіде, О. сапеѕсепѕ, О. егесішт, О. іаигісит, О. саиса“ 
зісит, О. 5іепеапит, О. іигсісит, О. тойе и др.). 

. НеПепіса (О. 5 рлипегі). 

. Еихша (0. раіаит, О. гірідит, О. атазіапит, О. атђівепѕ, О. сатӣіоѕіеріит). 
. Іусіа (О. тійѕ). 

. Агщепа (О. агтепит, О. Вазспеуапит, О. соегиіеѕсепѕ, О. Коиѕѕаеі, О. тшіађіе): 
. Оботапа (О. а{Богозеит). 

. Сівапіеа (О. вшатмеит, О. аигісиіаіит). 

Кигдїса (О. Тзсшералясйеей, О. Іайјойит). 

. Тзаптса (О. ізайтісит, О. обіопвіроййит). 

. Гагіѕќаліса (О. аазуггісвит)у. 

. Рарароп1са (О. Воигдаєі.) 

. Реіороппеѕіаса (О. /ерѓіапіћит). 

. Охіапа (О. тасгогНнізит). 
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География рода Опозта и районирование Древнего Средиземья 


Перейдем теперь к географической части проблемы. Здесь будет 
показано географо-экологическое распространение рода оносма и его 
подраздегений вплоть до групп и будут обсуждены на основе этих данных 
вопросы районирования Древнего Средиземья, одной из 8 основных 
областей земли. Напомню, что это субтропическая засушливая область 
Северното полушария, с флорой, насчитывающей около 20 000 видов, 
содержащей сотни эндемичных родов и несколько эндемичных семейств 
(Сіхѓасеае, Пірѕасасеае, Ттісоссасеає и др.), травянистых и кустарниковых. 
Мы определяем возраст этой флоры как миоцен плиоценовый, неоге- | 
новый, всего вероятнее начинающийся с конца миоцена (сармат), а основ" 
ными источниками, предковыми флорами признаем пәлеогеноғые суб" 
тропические флоры, с одной стороны, флору области Гинкго (иначе, если 
говорить о ее палеотеновом прототипе — аркто-третачную, тургайскую), 
а с другой, — флору Вельвичии, по Энглеру, — дрезне-океаническую; 
первая дала древне-средиземноморекой флоре ее лесные, мезофильные 
корни, а вторая — пустынно-полупустынные, ксерофильные. 


Провинции 


Огромная область Древнего Средиземья тянется, на широтах 27— 
425 с. ш., от Атлантического океана до Хингана, т. е. на протяжении 
около 9000 км. Уже раньше я предложил деление этой области на 5 про" 
винций: Монгольскую, Иранскую, Восточно-Средиземноморскую, Южно- 
Европейскую и Северно-Африканскую (рис. 6). 

Эйг (Еіс, 1931) считал более правильным, вместо й последних про" 
винций (он называет их областями, гёріоп), выделять только 3: Ирано- 
Туранскую, Средиземноморскую и Сахаро-Синдскую. 
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У него, таким образом, Восточно-Средиземноморская провинция ока“ 
залась разделенной между Средиземноморской и Ирано-Туранской, 
и соответственно этому, например, виды оносмы квалифицируются 
(часть 11, 1982) то как средиземноморские (О. ввашеит, О. }ушезсепз), 
то как ирано-туранские (0. Воиззае, О. апғісиЇаіит, О. єсріпайцт), при: 
чем даже виды одной группы-грекса (0. вігапі ит. О. аитеш щит) оказа 
лись элементами разных провинций. 

Вопрос, который таким образом поднимается, является, конечно, 
спорным и требует дальнейшего обсуждения, но мне кажется, что выде 
лять Средиземноморскую провинцию в виде узкой полосы, окаймляющей 
современное Средиземное море, полосы, которая оформилась геологи: 
чески недавно, в самом конце третичного периода, и связывать с ней 
региональную (областную) флору, возникшую гораздо раньше, в конце 
миоцена, вряд ли правильно. Род Опохта показывает это наилучшим 
образом. Подсекция астеротриха, о которой мы говорили подробно, 
со своим центром в Армяно-Курдистанском участке и в прилегающем 
«средиземноморском» по климату Эллинском участке одновременно, 
можно сказать, полностью отсутствующая в Иране п Туране, полтвер" 
ждает то, что Восточно-Средиземноморская область существует в реаль 
ности и сильно, именно подсекционно, отличается от Ирано-Турана, т. е. 
от нашей Иранской провинции. Достаточно взглянуть на карту (рис. 2), 
чтобы увидеть, что астеротриха имеет первостепенный центр в Малой 
Азии, в Восточно-Средиземноморской провинции; она отсутствует в Пер: 
сидском участке, кроме его юго-западного угла Луристана, где 
представлена особой группой Ілмгізбапіса; затем поразительным образом 
один астеротриховый вид находится совершенно изолированно и лалеко 
на востоке, в Пригималайском участке (в его Припамирском округе: 
в Согдиано-Трансоксанском районе) — это О. тасгогВізит (группа Охіа- 
па), о которой было сказано выше. Чрезвычайно поразительна эта картина 
резкого обрыва астеротрих на границе Восточно-Средиземноморекой 
и Иранской провинций; є точки зрения природного районирования он? 
говорит о правильности разделения этих провинций, о том, что у восточ“ 
ного края Армений проходит резкая и существенная флористическая 
граница, стопени провинциальной. Совершенно ноестественная граница 
между Ирано-Тураном и Средиземьем, по Эйгу, рассечет в Малой 
Азии астеротриху по ее живому телу и, согласно этому неестественномӯ 
сечению, нам придется, например, считать, что южно-европейские асте 
ротрихи (З(еПиіаба) представляют ирано-туранский элемент, хотя они 
к Ирано-Турану не имеют никакого отношения. 

ругой вопрос — о неосновательности отнесения к Древнему Среди” 
земью Монгольской провинции — был п днят Е. В. Вульф ом (1944). В от 
ношении оносм, так же как и многих других древне-средиземномо рских 
родов, Монгольская провинция представляет пустое место: оносм там 
нет, что как будто оправдывает критическое указание Вульфа. Однако 
по существу это не так; оносма только показывает очень четко границу 
между Иранской провинцией (где оносмы обильнь) и Монгольской про" 
винцией (где их нет). Монгольская провинциальная флора, вообще, со“ 
держит главным образом палеогеновые роды и виды и очень мало неогено" 
вых, однако последние в ней все же имеются, м, например, ближайший 
к оносмовым евлитоспермовый род Агпебіа представлен эндемичнымй 
видами в Монгольской провинции (А. /ітфгіаїи Мах., А. затаШе Тигсяа 
А. вийаїа Вве.). Я полагаю, что оскудение монгольской флоры ( в смысле 
провинции, не адмипистративьом` неогеновыми циклами произошло 
в очень недавнее время в результате усиления континентальности страны, 
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10 мере исчезновения остатков Тетиса в Ирано-Туране и поднятия Гима- 
в. и, а не является первичным. По составу же родов, особенно палео- 
Новых, монгольская провинциальная флора имеет вполне древне-сре- 
„иземьоморский характер, оставшийся неясным для Вульфа, который, 
Ооще, более руководился некритическими литературными данными 
произвольными, не основанными на знаний флор, утверждениями. 


Участки 


Перейдем теперь к вопросу деления провинций на участки, причем 
й ограничимся только Иранской и Восточно-Средиземноморекой про- 
А оНциями, где сконцентрировано большинство видов оносмы, и где поэ- 
МУ этот род позволяет выделить не только участки, но даже округа, 
тя и не везде я мог последнее сделать. 
ри взгляде на карту (рис. 7) необычайно ясно вырисовывается 
кновенное скопление гаплотрих в двух центрах: 1) в Пригималай- 
с. @ 2) в Армяно-Курдистанском; в последнем кроме того, как мы 
Тько что отметили, имеет место и наибольшая концентрация астеротрих, 
ОТО же можно рассматривать как центр подсекции апоносма. Важно. 
метить, что Пригималайский центр (участок) располагается не в гео- 
> Трическом центре, не в середине Иранской провинции, а на ее юго- 
Г точном краю, на границе с Гималайской провинцией области флоры 
Инкго, Также в сущности на краю Восточно-Средиземноморской области 
Лежи и Армяно-Курдистанский центр гаплотрих. При первом взгляде 
б. показаться, что такое расположение центров (фокусов) подсек- 
пор, Рода в целом сзязано непосредственно с расположением крупных 
магма массивов. Действительно, в Иранской провинции соприкасаю- 
зру я друг с другом Припамирье и Кугистанская часть Гиндукуша обра- 
Уют самое мощное, большое и высокое, горное поднятие провинции, и в 
А бточно-Средиземноморской провинции таковым со -ті езственно является 
Рмяно-Курдистанский горный узел. Оба они лежат между 36 и 41° сев. 
Ироты, и может показаться, что данный подзональный климат северной 
Краины субтропической зоны является оптимальным для оносмы. 
В Персидском участке наблюдается явное и несомненное ослабленис 
мы и не только в южных частях участка, в Кермане и Фарсе, 
также имеются высокие горы до 4000 м, правда, не образующие 
- ьшого массива, но и в северных округах, в Хорасане,и в Эльбрусе, 
орме в смысле климата не представляют существенных отличий от 
Ригималайи и Курдистана. В Персидском участке, исключая его Атро- 
К Зно-Луристанский, северо-западный округ, тесно связанный с Армяно- 
цу иСтанским центром, мы находим только две, совершенно своеобраз- 
монотипные группы гаплотрих : одну в Фарс-Кермане (0. зе позёрйоп), 
я в Хорасане (О. опеЦофит), и, кроме того, в округе Дэш- 
аре ‘свиров встречаем представителя очень странной, с разорванным 
ги, пустынной группы Регѕо-а1ерріса. Таким образом, Персидский 
ра „Образует провал между двумя крупнейшими центрами евоносм, 
быт "ций совершенно особые черты в смысле состава групп и, стало 
ь, имеющий совершенно особую историю развития. 
р Нам представляется, что концентрация видов оносмы, с одной сто- 
мы в Пригималайском, а с другой, — в Армяно-К урдистанском узлах 
ела не только и даже не столько от орографии узлов (участков), 
“олько от их особого генезиса. В этих участках сохранились, рядом 
М кусками субтропического гинкговского леса, реликтовыми островами 
9-третичной флоры, также большие массивы дубово-ореховых лесол, 
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редколесья, представляющие важнейшую стадию ксерофилизации палео- 
"енового субтропического леса и важнейшую арену развития многих 
Зревне-средиземноморских родов, вроде оносма. В палеогене и в первой 
Золовине миоцена северное побережье Тетиса и острова, лежащие у этого 
Побережья, были покрыты субтропическим арктотретичным лесом. По 
Мере осушения восточной части моря Тетиса местность становилась 
"Уше, и субтропический лес шаг за шагом беднел, ксерофилизировался 
8 ней, и на месте его создавалась древне-средиземноморская ксерофильная 
Флора, которая расселялась и на новые, появляющиеся со дна Тетиса, 
‘Зрритории, на которые в свою очередь с юго-запада, из Африки, прони- 
Хали резко ксерофильные вельвичиевые типы, вроде Дусорпуйит, Сузії- 
Уетоп, и смешивались здесь с аркто-третичными. Важнейшие стадии 
„серофилизации аркто-третичного леса мы можем представить в таком 
иде: 

І. Субтропический смешанный лес, с преобладанием листопадных 
дДеревьев, но с большой еще примесью вечнозеленых кустарников и боль- 
Им количеством хвойных пород. 


П. Дубовые и ореховые леса, с кленами, платаном, ликвидамбаром; 


43 хвойных — с соснами, немногими кедрами, елями и пихтами, 
чо с обширными зарослями арчей (Липірегиз секции ба; та). — Полу- 
тепь 


Имелось три фации: 1) средиземноморская, в которой сохранились 
Зечиозеленье деревца и кустарники (дубы, маслина, лавр, олеандр, 
Рожковоє дерево и т. п.); 2) умеренно-континентальная с преобладанием 
Зубов, груш, сосен; 3) резко-континентальная: грецкий орех и арчевники. 
+ ПІ. Фисташковая стадия, с листопадными фисташками, каркасами, 

Индалями, с примесью лоха, арчи, пустынного тополя, ююбы и держи- 
Дерева. — Полупустыня. 

‚ ТУ. Саксауль, каллигонумь, древовидные солянки, кустарные 2уго- 
Рут, Атарйаля. — Пустыня. 

ы Несомненно, что и ПТ и У стадии имели свои фации, более примор- 
‚`ие и более континентальные, но мне пока не ясен реальный вид этих 
Фаций. 
Таковы были главнейшие стадии ксерофилизации в Древнем Среди- 
чем», в которых происходило смешение аркто-третичных и вельвичиевых 
"пов, в результате чего развертьвался сложный и величайший 
10 результатам процесс создания древне-средиземноморской флоры, 
З частности рода оносмы, точнее секции евоносмы. 

Мы должны представлять себе, что эти стадии не были вполне отде- 
аи друг от друга ни во времени, ни в пространстве; они постоянно 
ль друг с другом, сосуществовали, если брать весь восток Древ- 
о Средиземья, бок о бок одновременно, но в разных районах. Одни 
оны скорее проходили эти стадии, другие медленнее; одни имели 
е 9 стадии от 1 до ІУ, другие проходили ксерофилизацию не до конца, 
тын, наконец, начинали ее не с І стадии, асо или ПТ. Вся эта сложная 
он эволюции районов в отношении фаз ксерофилизации и составляет 
-"Держание истории развития районов, их генезиса. Мы пока еше далеки 
р точного знания, но кое-что мы можем уже утверждать с достаточной 
` Зеренностью. 
ста Мы можем, например, утверждать, что 11 стадия ксерофилизации, 
тя дубово-ореховых лесов, полустепи, была важнейшей для генезиса 
„нь многих родов древне-средиземноморской флоры, в частности Опо- 
„2, а также Мереїа, Ететоѕіасћуѕ, Сісег, Аятаваиз, Мевасаграеа, Ете- 

Чтиз, Сатрапийа и, повторяю, очень многих других. Беря древне- 
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средиземноморскую флору в целом, мы можем утверждать, что дубово' 
ореховая, саванно-степная или полустепная, стадия ксерофилизаций 
была важнейшей из всех, ибо в ней были заложены начала большинства 
характерных для Древнего Средиземья групи родового и секционного 
порядка. Первичные оносмы (прото- и еооносмы), обитавшие в аркто" 
третичных лесах миоцена, в участках Пригималайском и Армяно-Курди" 
станском, по мере их становления и развертывания в них дубово-ореховой 
стадии ксерофилизации, под влиянием проникавших цистистемоновы? 
типов изменялись, ксерофилизировались, веер расщепления их стано" 
вился все шире, и они превращались в виды гаплотрих и астеротрих. Ду 
бово-ореховая стадия оказалась особенно благоприятной для этого про 
цесса; в ней был еще лес и местами, в ущельях, настоящий тенистый’ 
и были уже сухие стадии полустепи на южных крутых склонах, по выхо: 
дам гипсоносных пород, на осыпях, в скалах, где росло сухое редколесье! 
или даже были совершенно открытые, залитые солнцем пространства’ 
В лесных уголках, в ущельях еще сохранились первичные оносмы 
а на более сухих и освещенных местах росли многочисленные евоносмы: 
их прямые потомки. Геологически это был период конца миоцена и начал? 
плиоцена. Наибольшее разнообразие евоносм и сохранилось донынё 
там. в тех участках, в которых до настоящего времени продолжаетсЯ 
стадия дубово-орехового леса, редколесья, начавшаяся еще в начале 
плиоцена, 3—5 миллионов лет тому назад. Именно такими участкам? 
являются Пригималайский и Армяно-Курдистанский; достаточно про" 
читать описание последнего, например, в очерках Месопотамии Хандель 
Мацетти или в характеристике Киликийското Тавра у Кочи, чтобы ясно 
представить себе природную обстановку этих участков; ее можно пред 
ставить отчасти и по тем картинам, которые мы видим в Советской Армё 
нии, например в Зангезуре, или в ореховых районах Ферганского хребта: 
или в ущельях Западного Копет-дага. Она нам хорошо знакома; по срав' 
нению с третичной она только отчасти является обедненной через выми 
рание и измененной через внесение бореальных пришельцев в результат 
влияния плейстоцена. Повидимому, она сохранилась лучше в Кашмир’ 
ском участке, где влияние плейстоцена было наименьшим. В соседний 
восточно-гималайских участках здесь еще продолжают расти первичный 
палеогеновые протоносмы (0. рулатійаіе) и махаранга, а в самом Кашмирё 
примитивные гаплотрихи с темносиним или темнокрасным, снаружй 
опушенным венчиком групп Нігла1аіса, Саѕсһпігіса, Ргаеһіта]аіса. 

И в Армяно-Курдистанском участке еще сохранилась почти прото" 
носма 0. ғоѕіеШаіит, впрочем сильно редуцированная в отношении сомы: 

Таким образом, Пригималайский и Армяно-Курдистанский участки! 
вполне ясно очерчиваемые по распространению видов евоносмы, характе! 
ризуются в общей форме тем, что они сохранили с конца миоцена орехово" 
дубовую стадию ксерофилизации, т. е. были консервативными по ходу 
их истории. Ясно, что это обстоятельство одинаково с оносмой отразило? 
и на многих других родах, например на Кегиіа, Ететозіаснуз, Сіс! 
и т. д. Тогда встает вопрос, почему же таким ослабленным в отношений 
оносмы явился лежащий между ними Персидский участок, прошел Л? 
он дубово-ореховую стадию слишком быстро или ее не было там совсем 
Из того, что говорят нам оносмы, мы как будто можем заключить с дост? 
точным основанием, что генетически Персидский участок отличало 
от соседних тем, что в нем не было перехода от І ко 11 стадии ксерофй 
лизации, т. е. что в нем не было никогда аркто-третичного леса и никогд 
не росли протоносмы. Повидимому, этот участок всегда был засушливый 
полустепным и полупустынным по климату, но в первых фазах свое! 
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Развития, в начале плиоцена, — более приморским, чем ныне. Дубовые 
И ореховые леса в нем распространились, исходя из Пригималайского 
и Курдистанского участков, а не возникли в нем самом из аркто-третич- 
ного леса. В нем, повидимому, дольше сохранялись цистистемонподоб- 
Ные бурачниковые, которые под влиянием уже проникших в него евоносм 
Оразовали обособленные группы — Сһогаѕѕапіса, с ее совершенно особым, 
имеющим признаки цистистемона, венчиком, и Кагз-Кегтапа с цветком, 
‘корее напоминающим арнебию (рис. 8). 
западу от Армяно-Курдистанского участка представляется необ- 

Ходимым выделить участок, охватывающий западную, приморскую часть 
малой Азии (Вифинию, Мизию) и ее южную средиземноморскую полосу 
\‘“арию, Ликию, Лидию, Киликию), которая непосредственно переходит 
В нагорье Сирии, оканчивающееся в Палестине, у северного конца Мерт- 
80го моря. В этом участке мы уже вступаем в область типичной среди- 
Земноморекой флоры, с вечнозелеными деревцами и кустарниками, с оби- 
“ием сосен, лавандул и особых реликтовых типов, из которых одним из 
‘амых замечательных является РћуіоЃасса ртціпоза Ееп\, а далее Супо- 
"атђе ртоѕітаїа Саегт.. Догузіаєспав ћаѕіаіа Воіѕѕ. еб Не!4г. и десятки 
других, Здесь мы находим своеобразные группы гаплотрих, не схожие 
С армяно-курдистанскими и не являющиеся их производными — Ріѕі- 
са, наиболее сходную с кашмирской О. ГАотзотё, но со светлым голубо- 
Затым венчиком: Ргороп са, совершенно обособленную своим полукустар- 
Никовым способом роста, а из астеротрих также очень обособленные 
труппы Сісапбеа и уфа. К этому же участку, несомненно, относится 
и остров Кипр с зндемичной гаплотриховой группой Сура. На Кипре же 
Появляется интереснейшая гаплотриховая группа ЗиЙгиа сова, которая 
Ча нем представлена почти кустарниковым видом О. јлиѓісоѕит, а в Малой 
4 Зии на Ликаонской равнине видом О. лаіорћ!ит, в Армяно-Курдистан- 
Ком участке еще 2 уклоняюшимися видами (О. саррайосісит и О. @15- 
еп), а затем переходит в Крым, в лице зндемичного таврического 
Вида О. роіурһуШит. подчеркивая реальное бытие Понтиды, как это дока- 
ЗЫвала А. Чечот (Сиеской. 1937). Удивительньм образом эта группа 
па севере завершается видом О. зітріїсізвітит, который, очевидно, 
Возциқ в плиоценовой флоре Южного Урала и оттуда распространился 
Почти по всей стенной провинпии Бореальной области. 

_В Сирийском округе описываемый участок характерно выделяется 
собой группой Саѕѕіа. 
3 Восточная часть Греции и остров Крит также должны относиться 
К Этому же участку. в ни» обитают две эндемичные и особые группы асте- 
ротрих, Не]епіса, представленная видом О. 5ргипегі Воіѕѕ., когорый, 
10 словам Буассье. был охарактеризован Орфанидесом в следующей 
па: «Оповтаї ца тех. пі тереѕ оріітоі гагіѕѕітот»; мне этот вид, однако, 

жетон лишь очень укрупненньм типом ЗзгеПиаба, возможно, их поли- 
плоидньм производным. Горазло более своеобразной группой является 
‚о „оропповіаса (О. Геріапіпит) единственная голо-синантерная астеро- 
Риха, Что касается гаплотрих, то в Восточной Греции и на Крите имеется 
пень один эндемичный вид О. втаесит Воіѕѕ. еі Не]аг., близкий к О. Ип- 
мы и входящий в группу 5%ерроза, широко распространенную в Степ- 

п провинции. 
б, предлагаю для описанного участка название Әллинск й, хотя. 

ь может, удачнее было бы обозначение Әллино-Финикийский, 


с 
1 См. ареалы на рис. 15 и 16, аналогичные группе ЗаЙги сова. 
те 
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Помимо охарактеризованных 4 горных участков, в пределах Иран- 
ской и Восточно-Средиземноморской провинции имеются еще равнинные, 
пустынные: один, более северный, Туранский, входящий в состав Иран- 
ской провинции, другой более южный, Гебраистский, входящий в Во: 
сточно-Средиземноморскую провинцию. Эйг, как мы отметили выше, 
и этот последний участок, не выделяя впрочем его, относил к Ирано- 
Туранской области. В обоих обитает очень мало оносм, но они резко 
различны в каждом из них. В Туранском участке мы находим очень свое- 
образную эндемичную группу Тагап1са, с сине-голубыми венчиками 
протоносм. Действительно, О. з{атлтеит по строению венчика (кроме 
его опушения) и голо-синантерности ближе всего стоит к протоносмовой 
О. тояеЦиит Армяно-Курдистанского участка, показывая, что древние 
плиоценовые типы Турана не связаны с горными флорами Припамирья, 
Тянь-шаня и Хорасана, а скорее с северо-западной Персией. Это необы- 
чайно проницательно отметил Е. Г. Бобров (1931), предполагавший 
осуществление такой связи в плиоцене через полупустынную сушу, 
бывшую тогда на месте южной части Каспия. Возможно, что последнее 
предположение правильно, и что О. зіатіпейт, действительно, пришла в 
Туран с запада, развилась из вида, подобного О. гоѕіеШаіит. Но, воз- 
можно, что исходные протоносмы пришли и в Туранский и в Армяно 
Курдистанский участки независимоеще в миоцене откуда-нибудьс севера, 
например с Южного Урала, и параллельно развились в группу Масгоѕбе= 
топ в Армяно-К урдистанском участке и в группу Тигапіса в Туранском. 

В Гебраистском участке нет ничего подобного группе Тигапіса и вообще 
оносмы, сохранившей сколько-нибудь полно черты протоносм. Здесь мы 
находим О. аіеррісит из труппы Регзо-аерр!са, группы, близкой к Ргае- 
попіапа, наиболее удаленной морфологически от протоносм благодаря 
желтому крупному венчику, базисинантерности, длинно-щетинистому 
опушению, монокарничности, крупным орешкам. Мне представляется, 
что обе эти группы, Ргаетопбапа и Регзо-а]ерр!са, являются более моло- 
дыми группами позднего плиоцена, только в конце этого периода распро- 
странившимися далеко на запад, до Испании и Приатласской Сахары, 
благодаря своей зоохорности, разносу плодов дикими животными и в позд- 
нейшее время стадами культурных животных. Исходя из этого, я не вижу 
оснований соединять Месопотамеко-Сирийский участок с Туранским. 

Нам остается сказать еще несколько слов об особом участке, который 
мы, по примеру Гаевского и Малеева, называем Эвксинским. Это участок 
сохранившихся вдоль побережья Черного и Каспийского морей третич- 
ных лесов, еще близких к аркто-третичному субтропическому лесу. Его 
характеризует смешанный и богатый состав деревьев, наличие реликтовых 
деревьев, вроде Оиегсиз ропйса, О. сазіапеаєроййа, Вена Леаедета, Раг 


Рис. 8. Гаплотриховые (Персидского участка) оносмы. Налево — группа Аїгорабапо" 
Гигізїапа (О. вгасИе), направо — группа СВогазвапіса (О. (опеййорит). 


1. Опозта втасіїе Ттаціу. (натуральная величина). 


а— цветок, увеличен в 4 раза; б-- венчикв разрезе, увеличен в 4 раза; в — нектарники, увеличены 

в б раз; г— рыльце, увеличено в 18 раз; д — детали опушения листьев, увеличены в 4 раза; е— 

деталь опушения стебля, увеличена в 4 раза; ж — шипик, увеличен в 8 раз; з — плод, увеличей 
з в 4 раза. 


2. Опозта Іопріїорит Випое (натуральная величина). 


а — цветок, увеличен в 4 раза; б — венчик в разрезе, увеличен в 4 раза; в — нектарники, увелич” 

ны в 6 раз; г — рыльце, увеличено в 18 раз; 0,0 — детали опушения листьев, увеличены в 4 раза! 

є — деталь опушения стебля, увеличена в 4 раза; ж — шипик, увеличен в 8 раз: з — плод увеличен 
в 4 раза; н — пыльник, увеличен в 8 раз. 
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тойа регзіса, Алёна |чібгіззіп, Седизсма сазріса, листопадных и неко- 
торых вечнозеленых кустарников, например Айодойепатоп Ипветпи, 
Отрйатаеяа, Папа? гасетоза и т. п. Казалось бы в нем и нужно было 
ожидать нахождение протоносм, каковые, ‹ днако. пока там не обнаружены. 
Следует в связи с этим подчеркнуть, что эти леса сильно изменены плей- 
стоценом; миоценовых древних аркто-третичных типов в них сохранилось 
очень мало. Большинство из последних вымерло, так как вследствие 
того, что эти леса были окружены засушливьми областями Армяно- 
Курдистанского и Персидского участков, сохранявших аридный климат 
и в плейстоцене, места выхода, убежищ для миоценовых лесных видов 
эвксина не было. Им поэтому оставалось только вымирать под воздейст- 
вием плейстоценового похолодания; они и были действительно вытес- 
нены более поздними пришельцами из третичной Арктики, пребореаль- 
ным, т. е. поздне-плиоценовым буковым лесом и его спутниками, и только 
немногие из них пережили плейстоцен в некоторых более благоприят- 
ных уголках Эвксинского участка. Очень вероятно, что и первичные 
оносмы подверглись в этом участке полному вымиранию. 

Мне не совсем ясно, следует ли выделять этот участок или было бы 
лучше отдельные его округа относить к соседним участкам: Гирканский 
округ к Персидскому участку, Колхидский округ к Армяно-Курдистан- 
скому, Понтийский округ к Эллинскому участку. 


Округа 


Прежде всего следует отметить, что округа я в состоянии выделить 
лишь в немногих участках, которые или мне хорошо известны (Пригима- 
лайский участок, частично), или в которых произрастает много видов 
оносмы; остальные участки остаются пока без дальнейшего деления. 

Пригималайский участок: 15 видов оносмы, из коих 
13 эндемичны (вероятно, с Афганистаном 20 видов). Округа: Западно- 
Тяньшанский (группа Реграп1са), Внешний Припамирский (группы 
Тіапѕсһапіса, Ргаератігіса), Таджикских гор (группа Ргаеһітајаіса и две 
последние из указанных), Согдиано-Трансоксанский (группы Ожса, 
Охіапа, Ргаератігіса); в Афганистане деление неясно: вероятно — Кухи- 
станский, Кандахарский (группа Аїсбапіса), Паропамизский. Во всех 
округах в предгорьях группа Ргаетопапа (О. Фсйтоатйит). Асте- 
ротрих 1 вид. 

Персидский участок: 10 видов, из них 6 на северо-западе: 
7 эндемичных (из них 5 на северо-западе). Округа: Хорасанский (группа 
Сһогаѕѕапіса), Фарс-Керманский (группа Кат8-Кегтапа), пустынный Дэш- 
тов-Кевиров (группа Регѕо-аІерріса), на северо-западе Атропатано-Лури- 
станский (группы Аїгорабапо-Ілгіѕіапа, Гиг1зфап!са, неэндемичные армяно- 
курдистанские Масгоѕёќетоп, Неегой1еВа, подсекция Аропозта); собст- 
венно состав оносм говорит скорее о необходимости относить этот округ 
к Армяно-К урдистанскому участку. Кроме того, во всех горных округах 
группа Ргаетопіапа (0. фейтоатйит, О. тістосагрит). Астеротрих 1 вид. 

Армяно-Курдистанский участок: 25 видов, из 
них 16 эндемичны. Округа: Мало-Кавказский (группы Сапсазіса, Ргае- 
шопбапа, БіеПшаба, подсекция Аропоѕта); Эрзерумский (группы Агтепа, 
Кихіпа, Рарбіадопіса, Сапсавіса, Ргаетопіапа); Курдистанский (Масго- 
зѓетоп, Зийтибісоѕа? Еирһгаііса? Ргосега? Небегоїгісра, Сісапіеа, Киг- 
діса, Оботапа, Аттепа, Збеаба, Епхіпа, подсекции Аропоѕта). Кап- 
падокийский, Центрально-Анатолийский (группы Саийсавіса, ЗаНта сова, 
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ча 


Ккимііса, Ойотапа, Агтепа, Еахша, ЭќеПшаба, подсекция Аропоѕта). 
З участке преобладают астеротрихи (по числу видов). 
0 Эллинский участок: 18 (20) видов, из них 15 эндемичны. 
округа: Сирийско-Палестинский (группы Саѕѕіа, Ргоропбіса, Агтепа, 
Иотапа, Сідапбеа), Киликийский (группы Ріѕійіса, Ргоропйса, Омо- 
Шапа, Іѕаџгіса, Гуса), Мизийский, иначе турецкий (группы Ргороп- 
На, Оіотапа, Бихіпа, Саџсаѕіса), Греческий (группы Реіороппеѕіаса, 
ЧеПепіса, Ргоропііса, Зіеррова, Ргавшопіапа), Кипрский (группы 
Рта, Ргоропіїса, Ѕийтиіісова, Гусіа), Мэотический, иначе Крымско- 
овороссийский (группы баНтийсоза, Еихша, Зіеррова, Ргаетопіапа). 
р роме того. во всех округах группа ЗёеПшаёќа. В этом участке 
аплотрихи и астеротрихи находятся почти в равном числе. 
с т уранский участок: 3 вида, 3 эндемичны. Округа: Прика- 
ийский (группа Тигапіса), Каспийский (группа Ргаетопапа), При- 
аральский, Прибалхашекий, Каракум-Кизылкумский, в последних трех 
ЭКругах странным образом оносмы отсутствуют, кроме, возможно, захо- 
цящей из предгорий Пригималайского участка полусорной Ргаетоп- 
апа (О. діспгоапінит). Это показывает, как мало оносмы приспособлены 
3 режиму пустынь, что одинаково проявляется и в Месопотамско-Сирий- 
ком (Гебраистском) участке и в Северо-Африканской провинции, где 
ЧМеется всего по 4 —2 вида оносм. Повсюду в пустынных участках оносмы 
Прижимаются к морю, как бы стараясь уловить хотя и слабые влажные 
зыхания таких морей, как Каспийское (Туранский участок) или Среди- 
мное (Гебраистский участок, Северно-Африканская провинция). Наобо- 
Рот, оносмы, как мы видели, способны подниматься очень высоко в горы, 
и бенно на юге ареала, на 30—35° сев. широты, до 4000 м, образуя 
чти альпийские виды (0. Нообегі, О. гегізатіпит, О. Воитраєі). 


Общие замечания по районированию 


Природное районирование одинаково, как и построение системы рода, 
оВедставляет крайне трудную и ответственную задачу. Никогда не чув- 
о ль себя уверенным в правильности того районирования или той 
. стемы рода, которые предлагаешь. Это происходит, с одной стороны, по 

Ъеқтивным причинам, состоящим в недостаточности сведений о районе 
а о видах рода вследствие плохой изученности некоторых территорий, 
к ИМ Афганистана или Месопотамии, ас другой, — по причинам 
субъективного порядка: объекты суждения, районы или подразделения рода 
бе ль многосторонни, имеют так много признаков, что никогда не может 
ма уверенности в том, что исследователь охватил этих признаков доста- 
ас) число и попали ли на глаза или достаточно ли оттенены наиболее 
от РАНЫ, важные из них. Никогда нельзя сказать, что осмотрел 

или иной вид, тот или иной район достаточно подрооно и внимательно, 
и более, что достаточно продумал их сущность и соотношение с дру- 
^ Ми видами и районами; в определении этого соотношения и состоит 
В ость исследования. По указанным причинам то районирование 
щої подобласти Древнего Средиземья, которое выше изложено, 
п колько не претендует на окончательное, а должно рассматриваться 

росто как индивидуальный проект, ибо я полагаю, что и природное 

тайонпрование должно рассматриваться и утверждаться международ- 

Ми конгрессами, ввиду его исключительной важности. Я хотел бы 

Связи с этим отметить некоторые общие вопросы районирования. 
как Когда я говорю о природном районировании, я понимаю его 

общее и для географа и для климатолога, геоморфолога, зоолога 
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или ботаника; безразлично: геоботаника или флорогенетика. Я никак 
не могу признать, что могут быть отдельные районирования для расти" 
тельности и для флоры; такое положение существует, но оно только 
временное и зависит от того, что два раздела ботаники печальным обрат 
зом не могут понять друг друга, найти общий язык. 

2. Площади единиц одной категории районирования могут быть. 
конечно, различными, например горные районы, округа или участки 
всегда будут меньшими, чем равнинные; однако в пределах этих двух 
разновидностей, горной и равнинной, мы должны стремиться к возможно 
большей одинаковости площадей для единиц одной категории. 

5. В природе обычно нет резких границ между единицами райони“ 
рования, часто два соседних участка, соединенных друг с другом пере 
ходными полосами различной ширины, тем большей в среднем. чем больше 
категория двух единиц районирования. Поэтому наши линии, которыми 
мы разделяем на карте участки или другие единицы районирования; 
условны, и определение их точного положения представляет сложнейшую 
задачу по самой сути дела. 

Когда мы берем высшие категории районирования, области и про- 
винции, то в переходных полосах, которые широки, можно и целесообразно 
выделять переходные участки или округа между областями или провин" 
циями. Так, например, я считаю полезным и соответствующим природе 
выделять между Бореальной и Древне-средиземноморской областью ряд 
переходных участков, например в Европе: Пиренейский, Северно-Апен" 
нинекий, Северио-Балканский, Кавказский (точнее, употребляя термин 
акад. А. А. Гросстейма, Евкавказский), которые можно объединить 
в Пограничную провинцию. Она соответствует переходу холодной зоны 
в субтропическую и лежит, следовательно, на широтах 42—46°. Соот" 
ветственно и в Азии можно выделять аналогичные переходные участки. 
например Тянъшанский, который, еще сохраняя ясные связи с Древним 
Средиземьем, в частности с Пригималайским его участком (например 
группа Тіапѕсһапіса), тем не менее уже выходит за пределы субтропи" 
ческой зоны, за 42 сев. широты, и переполнен бореальными (степными 
и таежными) видами, а также видами алтайскими (Алтайского участка 
Южно-Сибирской провинции Бореальной области). 

В таком же, вероятно, положении находится и Памир-Тибетский 
округ, а на южной стороне Древнего Средиземья Синдийский и Синай- 
ские участки (переходные к Палеотропической области); равным образом 
п Кашмирский участок кажется целесообразным считать пограничным. 


Заключительные замечания о развитии рода оноема 


Морфологический ход эволюции в роде оносма 


Как показывает схема на стр. 83, все же основным, преобладающим 
корнем древне-средиземноморских групп оносмы является аркто-третичный 
корень, и в современной флоре Гинкго еще не бедно представленный про" 
тоносмами. Я предвижу, что многие сочтут африканский корень, сохра“ 
нившийся в лице цистистемон, несущественным, не имеющим прямого 
отношения к генезису оносм, хотя я не представляю себе, как в таком 
случае им будет рисоваться генезис этого сокотранского рода. Сторон” 
ники непосредственной ксерофилизации аркто-третичных типов, без 
воздействия на них мегатермных африканских родов, склонны представ" 
лять возможности автономной ксерофилизации аркто-третичных мезо" 
фильных типов безграничными. вплоть до выработки мегатермных пустын” 
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ных видов. Я не могу разделить, по многим основаниям, этой оптимисти 
Ческой точки зрения, которая, конечно, очень облегчает представление 
00 эволюции чего угодно в каком угодно направлений, но не может дать 
Понятия о том, почему нет, например, оносм — обитателей тропического. 
чеса, или оносм, которые жили бы в песчаных или солончаковых пусты- 
Нях Сахары или Аравии. Но тем не менее, я вполне соглашаюсь, что 
аркто-третичный корень оносм был главным, и что самые ксерофильные 
И южные оносмы стоят ближе к нему, чем к африканскому корню. Если 
Исходить из протоносмь как начального типа древне-средиземноморских 
ЭНосм (евоносм), то можно сказать, что последние шли в направлениях 
редукции сомы, являются уменьшенными в росте, размерах листьев. 
Ослабленньми в смысле способности ветвления стебля: у некоторых 
1З них, кроме того, многолетний поликарпический образ жизни перешел 
В монокарпический, многолетний или даже двухлетний, что сопровожда- 
Лось некоторой эфемеризацией. Параллельно этому: процессу соматиче- 
“кой редукции шел другой, от него зависящий, какой мы наблюдаем 
Во множестве других родов, именно, все большая определенность соцве- 
ТИЙ, все большее их обособление от вегетативной части; действительно, 
8 то время как у протоносм обычно имеется крупная рыхлая метелка, 
У евоносм мы замечаем все переходы от нее к густому головчатому, резко 
Выраженному завитку; у одних евоносм эти завитки еще собраны, благо- 
Даря сохранившейся способности стебля ветвиться, в густое метельчато- 
Завитковое соцветие (например у Ргаєтопіапа и 8іерровза), но у многих 
13 них на верхушке неветвящегося стебля имеется всего два завитка 
З виде развилки или часто даже только один сильно закрученный и густой 
Завиток. 

Что касается самого цветка, то евоносмы чаще имеют цветок более 
Крупный, чем протоносмы; у последних он обычно 10 мм длиной, редко 
До 15 мм, тогда как большинство евоносм обладают крупным цветком 
97 15 до 30 мм длиной; у первых, кроме того, он антоциановый. у вторых 
Наичаще — флавоновый. Если, таким образом, в отношении окраски 
Зенчика евоносмы можно рассматривать как редуцированные формы, 
9 в отношении размеров венчика они таковыми не являются. По ряду 
соображений иного порядка я прихожу к заключению, что, помимо гапло- 
Рихных протоносм, в аркто-третичной флоре существовали еще астеро- 
‘рихные первичные оносмы (еооносмы), которые были кустарниковыми 
‘ли полукустарниковыми, имели звездчатое опушение и крупные фла- 
ВОповые цветки. При миоценовом отступании аркто-третичной флоры 
на юг эти еооносмы проникли в Западную подобласть Древнего Среди- 
земья, на Балканский полуостров, где ближе всего к этому типу стоит 
ны $ ргипегі Воїѕѕ., в Малую Азию и, возможно, в Италию, тогда как про- 
Оносмы как более восточная ветвь мигрировали в Курдистан, в Китай 
И оттуда в Гималайю. Одним из путей миграции (самым западным) для 
"ротоносм был Уральский хребет. 

Звездчатое опушение является очень большой редкостью у бурачни- 
ковых, Кроме как у астеротрихных оносм, оно известно еще только У неко- 
Торых секций тропического древесного рода Согаїа, относящегося уже 

особому подсемейству Согаіїоідеає (столбик апикальный, плод — ко- 
янка). Насколько в настоящее время мы можем проникнуть в историю 
возникновения аркто-третичной субтропической флоры, зародившейся 

Палеогене, исходными для ее родов типами были всегда тропические 
АРевесные роды; поэтому нет ничего удивительного, что именно более 
примитивиме, древесные и более тропические роды подсемейств Согаїо- 
гає, Ерреііоійеае п Нейойторто4еае (кордиєвье, эрециевые и гелиотроп- 
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ные) произвели первичные оносмы третичной Арктики, и там, в палео- 
геновой или ранне-миоценовой Арктике, этот род первичных оносм диф- 
ференцировался на западные еооносмы и восточные протоносмы. Вероятно, 
они насчитывали немного видов и были вынуждены под влиянием 
охлаждения приполярной суши мигрировать на юг, чтобы произвести 
обширнейшее потомство евоносм в Древнем Средиземье. По моему глу- 
бокому убеждению, «инструментом» формообразования при этом были 
гибридизации. 

Таким образом, переходя снова к морфологической эволюции оносм, 
я не вижу, чтобы евоносмы приобрели что-либо новое по сравнению со 
своими предками; они только перекомбинировали их признаки, а дей- 
ствительно новым была у них только соматическая редукция, причем 
редукция простиралась и на цветок в том смысле, что у большинства 
евоносм сохранился флавоновый, более простой в смысле химизма венчик, 
опушение внутри последнего и часто на его наружной стороне терялось, 
также была потеряна и полная синантерность, сохранившаяся лишь 
у немногих евоносм. Все эти изменения в цветке были следствием сомати- 
ческой редукции, вследствие которой получали преимущество те приз- 
наки цветка, которые были проще с конструкционной, не филогенети- 
ческой точки зрения (голый цветок — вместо опушенного, голый нектар- 
ник — вместо волосистого, флавоновый венчик — вместо антоцианового, 
частичная бази-синантерность — вместо полной голо-синантерности, ко- 
роткие нити тычинок — вместо длинных). То же явление можно просле- 
дить и у орешков; протоносмы имеют сильно бугорчатые орешки, еооносмы, 
повидимому, имели гладкие, большинство евоносм унаследовало гладкие 
орешки, потому что они более просты конструктивно. 

Но все же некоторые прогрессивные, количественные признаки 
можно обнаружить у евоносм. Так, у некоторых из них цветок даже 
несколько крупнее, чем можно предполагать, он был у еооносм, именно 
до 30 мм. Также и орешки размером 6 —8 мм известны только у евоносм, 
тогда как у первичных оносм они не превышают 5 мм. Интересно, что такое 
укрупнение цветка и плода связано, повидимому, с монокарпичностью, 
например у О. @сйтоатйит. Рациональное объяснение этому явлению 
‘состоит, мне кажется, в том, что у монокарпиков ассимиляционная ра- 
бота вегетативных лет целиком идет на одно единственное цветение 
и плодоношение, вследствие чего цветь и плоды получаются крупнее, 
чем у поликарпичных предков; тем же, повидимому, объясняется и более 
мощное развитие щетин у монокарпических видов. 

Таким образом, развитие рода оносма состояло в образовании в на- 
чале плиоцена многочисленных видов евоносмы, которые представляют 
формы более редуцированные по соме, чем первичные оносмы, с более 
развитыми сопветиями, но с более простым цветком и плодом, возникшие 
в результате перекомбинирования признаков первичных оносм, с очень 
малым участием морфологически новых признаков, В этом упрощении 
редукции тела и состояла ксерофилизация оносм, дошедшая до образо- 
вания полупустынных (Ргаетопёапа) и пустынных (Регѕо-ајерріса) 
трупп. Последние являются монокарпическими и как таковые показы“ 
вают некоторые атавистические признаки укрупнения  (ветвистость 
стебля, крупный цветок и плод, крупные размеры листьев, стебля, щетин). 
Типичными же крайними звеньями ксерофилизации являются поликар" 
пические мелкоцветные группы Сћогаѕѕапіса, Еагз-Кегтапа, Охіса и Охі" 
апа, с цветком всего 8--10 мм длиной, с орешками 2—3 мм длиной, с мел- 
кими листьями и низкими стеблями: сюда же приближается и Тигашса, 
а в Армяно-К урдистанском участке — Сапсаѕіса. 
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Перемещения оносм внутри их ареала 


Современное распределение родов оносмовых и групп оносмы с оче- 
Зидностью показывает, что даже в неогене были огромные изменения 
конфигурации Древнего Средиземья, которые вызывали и большие 
Перемещения в ареалах оносм. То обстоятельство, что Сузіїзієтоп ныне 
Этделен от ближайших южных оносм и от подоносмы пространством более 
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Рис. 9. Теоретпческан картина развития рода опосмы 
по геологическим периодам. Показано вымирание многих 
видови разновозрастность ныне существующих. 


М — миоцен; Ри — ранний плиоцен; Вп — верхний плиоцен; 
Пле — плейстоцен. 
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ка 1000 км, где оносмовые отсутствуют, говорит, что древнее Среди- 

чо ү" простиралось в миоцене много далее к югу, чем ныне; возможно, 

ло, УЯ5 топ отмечает южный берег миоценового Тетиса. С другой 
Роны, наличие уралогенного степного вида, 0. хітріїсіззітит, связан- 

„о несомненным групповым родством с мало-азиатскими видами, та- 

Се порядком говорит за то, что в середине — конпе плиоцена Древнее 

Редиземье доходило на мередиане Урала до 50—52° с. ш. 

Ма ^8личие в Армяно-Курдистанском участке почти протоносмовой 


7051етоп свидетельствует о больших миграциях протоносм, вероятно, 
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с севера на юг, с уклоном то к юго-западу, то к юго-востоку. За боль 
шие же миграции еооносм говорит наличие изолированной астеротрих" 
(группа Охіапа) в Пригималайском участке; палеографические основа’ 
ния этой миграции совершенно не ясны. В связи с этим следует отметит" 
вполне загадочный генезис группы Тіапѕсһаріса, которая не имеет бли? 
кого родства ни с географически ближайшими протоносмами, ни є гима 
лайскими и пригималайскими группами гаплотрих; она находится в безу! 
словно близком родстве с группой Ртаетощапа, и последняя, вероятно 
произошла из группы Тіапѕсһћапіса, ноеще в конце плиоцена мигрировал! 
далеко на запад до Испании и Марокко; от нее в свою очередь уже в плей 
стоцене произошла группа Зіеррова, представляющая лишь уменьшенну? 
монокарпическую копию Ртаетопіапа. Но все эти последние замечаний 
нисколько все же нз разъясняют генезиса самой группы Тіалѕсћаріс? 
ареал которой, так же как и изолированная астеротриха Пригималай 
ского участка, свидетельствует, что еооносмы, ‘вероятно, проникал’ 
в какой-то давний период и какими-то, ближе не выяснимыми, путям 
до Пригималайи. Возможно, что изучение оносм неведомого Афганистан! 
осветит до некоторой степени эту загадочную проблему. 

Таким образом, мы можем в настоящее время утверждать, что в тече 
ние неогена само Древнее Средиземье подвергалось резким и значительный 
изменениям и что его современный вид мало соответствует тому, которы? 
оно имело, например, в начале миоцена. Соответственно этому происхо 
дили миграции и трансформации в роде Опозта, так что и ее современны? 
вид мало соответствует миоценовому. Общее направление трансформа 
ций рода оносма в Древнем Средиземье мы уловили, как показано в пре 
дыдушем разделе; кое-что удается выяснить и относительно хода мигр? 
ций. но детали всех событий в жизни оносмь в Древнем Средиземье в 7“ 
чение неогена остаются пока загадкой. Мы можем только утверждат? 
что видовой ее состав сильно менялся за время неогена, и эти изменений? 
в общей схеме можно выразить графически (рис. 9). Реальное изображ" 
ние этой схемы потребует новых исследований, прежде всего в основнь! 
участках, где развивались неогеновые оносмы и прежде всего в Мало’ 
Азии. 
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ПРОБЛЕМА СОЗДАНИЯ НОВЫХ СОРТОВ ПЛОДОВЫХ 
РАСТЕНИЙ 
П. Н. Яковлев 


В настоящее время в Основном питомнике им. И. В. Мичурина 
ї Дьба, где жил и работал И. В. Мичурин) подходит к концу работа 
„ освоению гибридного фонда плодовых растений, оставшегося после 
Мерти И. В. Мичурина в молодом неплодоносящем состоянии. Некото- 
т результаты этой работы, начатой нашим великим преобразователем, 
Ротко и конспективно излагаются нами впервые. 
д Изучение мичуринских сеянцев, полученных как от гибридизации 
тически и географически отдаленных форм растений, взятых с разных 
“ОНтинентов земного шара, так и сеянцев от простого посева корнесоб- 
венных мичуринских сортов во втором поколении от свободного опы- 
„Ния, ныне вступающих в пору первого плодоношения, — имеет большое 
‘ЗУчное и хозяйственное значение. 
рае ше пятидесяти новых кандидатов в сорта плодовых и ягодных 
фон ений выделено нами после смерти Мичурина из его растительного 
тан к декабрю 1947 г. Из них 12 вошли в производственное испы- 
16 и 6 сортов — в стандартный сортимент средней зоны СССР. 
чно г. будет окончательно подытожена работа по освоению отого заме- 
б льного наследства Й. В. Мичурина и издана дополнительным пятым 
“0м к «Сочинениям» И. В. Мичурина. 
біз На основании тщательного изучения яблонь и груш мы можем теперь 
а Комендовать селекционерам, работающим в средней зоне Советского 
Ж, северный или южный сортимент в качестве производителей, 
Которых получается больший процент выхода культурпых сеянцев. 
ож До обработки материала И. В. Мичурина мы не придавали некоторым 
уйи сортам груш особого значения как производному материалу 
Ку селекционных работах с самой зимостойкой грушей Уссурийской 
К уо величину их плодов и неприглядную внешность. Фактически же 
пех ЛОС, что такие пренебрегаемые южные производители давали 
Лючительное по своей культурности потомство. Сюда следует отнести 
б южный сорт груши, как Жозефина Михельнская; при скрещивании 
фт местных сортов и груши дикой уссурийской, лучшие результаты 
би такие сорта южных груш, как Лесная красавица, Любимица 
тор ппа, Деканка осенняя, отчасти — Оливье де Серр, Арданпон и неко- 
дате другие родом из Франции и Бельгии. Из южных сортов яблони, 
м, Цих наилучший эффект в отношении выхода большого процента куль- 
их сеянцев в гибридном потомстве, являются такие сорта, как Бель- 
гр желтый, Кандиль синап, Пармен золотой. 
уур 3 наших местных старых зимостойких сортов яблонь средней зоны 
лучшими производителями являются — Анис, Коричное, Боро- 
Папировка, Грушевка московская, и из мичуринских — Бель- 
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флер-китайка, Кандиль-китайка, Пепин шафранный. Ренет бергамотньій" 
Славянка. 

Нельзя не отметить, что при взаимной гибридизации мичурински? 
сортов они дают выход исключительно ценного в практическом отношений 
потомства гибридных сеянцев. По выходу в процентном отношении гиб" 
ридных сеянцев с хозяйственно ценными признаками, полученных от скре 
щивания стандартных мичуринских сортов между собой, они нискольк 
не уступают гибридным семьям, полученным от повторного скрещиваний 
лучших мичуринских сортов с южными западноевропейскими сортам!’ 
Следует указать на такие мичуринские сорта, как Бельфлер-китайка: 
Кандиль-китайка, Бессемянка Мичурина, Пепин шафранный, Шафран 
китайка, Славянка и другие, дающие при взаимном скрещивании пре 
красные формы зимостойких яблонь, получающих высокую  оценк) 
по ряду хозяйственных признаков со стороны авторитетной помології 
ческой комиссии. 

Изучение мичуринского фонда яблонь, полученных от простої! 
посева семян, взятых с корнесобственных мичуринских сортов, показал 
правдивость мичуринского положения о том, что корни растения прі 
нимают деятельное участие в воспитании семян. Так, от посева семя! 
взятых с маточных мичуринских корнесобственных сортов, получаете 
в потомстве выход сеянцев с культурными признаками в два—три раз? 
больше, чем от посева семян этих же сортов, но привитых на подво? 
диких видов. 

Большой теоретический интерес представляют гибридные семы 
полученные от скрещивания диких видов плодовых растений с культур 
ными формами. Казалось бы, что признаки диких видов как историческй 
сложившихся в определенных районах их произрастания, длительност? 
существования которых во времени исчисляется тысячелетиями: 
должны бы в потомстве доминировать над признаками культурных сорто? 
как сложившихся в недавнее время и имеющих возраст не более пол) 
тора—двух столетий, а у многих сортов и того меньше. Но многи 
гибридные семьи, происшедшие от такой гибридизации растений, показы“ 
вают, что это не так. Гибриды, происшедшие от межвидового скрещивё’ 
ния груши дикой уссурийской Ругиз иззитепя Мах. с южными кул 
турньми сортами груш Р. сотти таз 1.., взятых из Франции и Бельгии 
имеют в большинстве случаев внешний вид плодов и морфологию важ 
нейших органов — листьев, побегов и корней, а также форму крон? 
дерева, больше похожие на культурную грушу, чем на дикую. Сред? 
более двух с половиной тысяч сеянцев груш от гибридизации названны? 
выше видов мы нашли только несколько форм, относительно похожи” 
по внешнему виду плодов на мать (грушу дикую уссурийскую), но сове]! 
шенно различных по вкусовым их качествам, а также и по внегинем! 
виду кроны, строения листьев, побегов и проч. Эти факты можно объя‘ 
нить замечательным положением Мичурина о том, что дикие виды раст“ 
ний, взятых из далеких по своему географическому местоположению раїїд 
нов н использованных при гибридизации с культурными сортами в иных 
резко отличных от условий среды их обитания условиях, теряю! 
в потомстве свою доминантность по многим признакам и уступают мест 
по наследованию признаков молодым культурным сортам, происшедии" 
сравнительно недавно. 

Выдающийся интерес в области ботаники и селекции представляю! 
работы Мичурина по синтезу некоторых стандартных сортов яблон? 
а также и некоторых видов плодовых растений, точное пронсхожденй 
которых не известно до сих пор ни помологам, пи ботаникам. Если М?" 


Проблема создания новых сортов плодовых растений ПЕ 


З0зьмем широко распространенный в средней и северной зонах СССР 
Наш старый. заслуженный сорт русской яблони, традиционной Анто- 
Човки обыкновенной. который является мировым стандартом и исполь- 
Зуетея широко во всех странах не только в пищу, но и для выработки 
1\чших в мире по качеству сидров, то происхождение ее как сорта 
не было известно. В конце октября 1947 г., при тщательном гибридоло- 
Тическом анализе гибридной семьи яблони Таежное Х Анис, в количе- 
“тве 111 штук сеянцев, из оставленного Мичуриным молодого неплодо- 
Носящего гибридного фонда, мною была выделена форма, названная 
“Антоновка синтетическая», которая по величине своих плодов, вкусовым 
Качествам, их внешнему морфологическому строению очень напоминает 
Антоновку обыкновенную, но отличается более длинной и тонкой плодо- 
божкой, опробковением плода в его основании, где находится плодо- 
"жка, и более сильно выраженной ребристостью плода в верхней части. 
_ Происхождение Антоновки рисуется нам в следующем виде. Сибир- 
"Кая нягодная яблоня Машз РаЙаяапа в естественных условиях Урала 
' Западной Сибири переопылилась в природной обстановке с каким-то 
Культурньм сортом яблони или с обычной лесной дикой яблоней. От этого 
“стественного скрещивания получилась форма яблони, напоминающая 
собою по типу наши современные сибирские Ранетки. Эта гибридная 
Форма типа Ранетки вновь повторно переопылилась или с нашим изве- 
ным поволжеким сортом Анисом пли культурной формой яблони, 
олзко примыкающей по своему происхождению к Анису. Случайный 
Искусственный посев человеком семян. взятых из полученного в естест- 
ионных условиях гибридного плода, или прорастание их из опавшего 
„Ода в природных условиях, дало возможность неизвестному любителю 
здоводства отобрать по хорошим вкусовым качествам этот естественный 
`Ибрид, которому и дали впоследствии название Антоновка. 
оби Мы считаем, что одним из основных родоначальников Антоновки 
сякновенной, как и вообще культурных сортов яблонь, является 
сибирка ЛМашз Райіазіапа, которая в сложных условиях повторных есте- 
венных скрещиваний с культурными формами дала непревзойденный 
старом русском стандарте народный сорт Антоновки обыкновенной, 
Размноженной в настоящее время во всех странах мира. 

Путь эволюции Антоновки синтетической, проведенной И. В. Мичу- 
"пым, был длителен, — с 1892 г., с момента получения им нового сорта 
аыр Кандиль-китайки, и кончая 1947 г., годом первого плодоно- 

Мия гибридного сеянца, названного «Антоновка синтетическая». 
Яблоню Кандиль-китайка И. В. Мичурин получил весной 1892 г. 
опыления цветов яблони сливолистной (Китайка) Машу рғипіјойа 
отк. пыльцой крымского сорта Кандпль-синап М. Фотезіїса ВотКЬ. 
ы новый, прекрасный по вкусовым качествам плодов и долгой зимней 
Д стандартный сорт, был скрещен в 1906 г. с очень зимо- 
чи Якой яблоней дикой сибирской М. Бассайа. От этого скрещивания 
я новый исключительно зимостойний сорт, названный Мичури- 
а м «Таежное», способный выносить морозы в условиях северной и восточ- 
оп Сибири до —55° С. 

н 1926 г.. Мичурин „скрестил Таежное с Анисом. Выход гибридного 
а ени получился в 1927 т. п па двадцатом году роста сеянца, осенью 

4 г.. наступило его первое плодоношение. 

Кы 13 этой же гибридной семьи яблони Таеи‹ное Ж Анис мною было 
‚ "делено несколько сеянцев, которые по внешнему виду и по вкусу пло- 
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Это синтетическое положение вида, сходного с лесной яблоней (путем 
тибридизации Таежное х Анис), считающейся ботаниками чистым видом, 
представляет для систематиков большой интерес. 

Человек издавна знал и использовал лесную яблоню. При раскопках 
поселений в Западной Европе, в частности свайных построек в Швей- 
царии, существовавших около 8-10 тысяч лет назад, были найдены 
остатки плодов яблони, напоминающие собою плоды современной дикой 
лесной яблони, ныне хранящиеся в естественно-исторических музеях 
„Ленинграда, Лондона, Вены, Парижа и других городов. Ботаники сде" 
лали вывод, что современные представители культурных сортов яблонь 
являются потомками этой, одной из основных, формы дикой яблони, 
существовавшей во времена свайных построек и очень схожей по вид) 
с нашей дикой лесной яблоней. 

Наряду с этой лесной яблоней, ботаники и помологи относят к дру" 
гим важным родоначальным формам культурных сортов яблонь и другие 
виды, как, например, яблоню низкую Маз; ритііа МШ., в диком виде 
произрастающую в Передней и Средней Азии. юго-западной Сибири, 
на Кавказе, юго-востоке Европейской части СССР, отчасти в западных 
Гималаях и других местах; яблоню чайную М. {Нефега Вебд., обитающую 
в Китае и Гималаях; яблоню Недзвецкого М. Медзжекуапа ОлесК, 
из Восточной, Центральной и Западной Азии; М. Капзиепяз Ѕеһп. 
из северо-восточного Китая; М. На Напа Коеһпе, М. ПНоптфипаа 81ед» 
М. батёепи Вера., М. Тотпво 5іеь., имеющие ареал распространения 
в Китае, Японии и Корее, и некоторые другие виды растений. 

Что же касается яблони сибирской М. РаЙазапа, то в трудах изве: 
стного русского помолога Пашкевича мы находим указание, что она 
«должна быть отнесена также к родоначальным видам, так как, несом” 
ненно, дала начало значительному ряду культурных форм, именуемых 
в Америке Кребами».! 

Но Кребы не являются культурными формами; это формы, напоми" 
нающие собою китайку М. ргипідойа, но со спадающей чашечкой; плоды 
Кробов немного уступают по вкусу китайкам и больше напоминаю! 
полукультурные формы, чем культурные. Кребы в большом количестве 
получены в СССР — в Сибири, Северной Америке и у нас, в Основном 
питомнике им. Мичурина от искусственной гибридизации сибирки М. Рай 
іазіапа с культурными европейскими сортами М. аотезіїса, а так 
и при реципрокном скрещивании этих видов. 

Ареал распространения дикой лесной яблони никем из ботаников 
твердо не установлен. Слишком велик процент выхода диких форм яблон? 
от посева семян культурных сортов; так как культура яблони в настой’ 
щее время ведется в широких размерах во всех странах мира, то форми! 
напоминающие дикие лесные яблони, можно встретить на любом конти’ 
ненте земного шара. . 

По нашим данным, между прочим, массовое распространение лесной 
яблони наблюдается в средней зоне СССР — в Ульяновской, Курской 
й особенно Воронежской областях. 

Если мы имеем кое-какие сведения об ареале М. зійїдезітіз в Старої 
Свете, то никаких данных не имеется о генезисе этого вида. 

На основе синтетической селекции и тщательного гибридологическог? 
анализа мичуринского гибридного фонда, я прихожу к разъяснений 
вопроса происхождения вида лесной яблони. 


ТВ. В. Пашкевич, Общая помология. ГИЗ, 1930, стр. 30. 
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М. зуісезітіз является лишь одним из видов яблони, участвовавших 
(п Волюции наших культурных форм, но она вышла на арену лишь 8 — 
10 тысяч лет тому назад. Первичиой же, более древней и родоначальной 
рмой, от которой пошли в основном все наши культурные и даже мно- 
и дикие виды яблони, в том числе и рассматриваемая нами лесная 
"Зоня, является сибирская яблоня М. Райазіапа. 
м. 0, что в происхождении наших культурных сортов яблони уча- 
ат дикая лесная яблоня М. зуісезігіз и сибирка М. Файазіапа, можно 
деть из блестящего опыта, поставленного Мичуриным в 1926 г., 
скрещиванию нашей Антоновки обыкновенной с южным западно- 
„ опейским сортом Ренет Бленгейма. В Е, можно было видеть исключи- 
шо большое расщенление. Некоторые сеянцы по морфологии кроны, 
Стьев и прочего, а также по плодам, уклонились в яблоню лесную 
4 зуіоезітіз; другие — в яблоню сливолистную М. ргипі)ойїа; иные 
- несут признаки сибирки М. Райшазіапа (опадающая чашечка), при- 
"на одной и той же ветви можно встретить плоды величиной с Китайку 
КО лаюшей и не опадающей чашечкой; один сеянец из семьи этой 
об, инации принес плоды, сильно напоминающие плоды Антоновки 
їкновенной, но меньшие по размеру. 
й ак, в одной и той же гибридной семье, полученной от скрещивания 
че тоновки обыкновенной с Ренетом Бленгейма, вышли сеянцы, несущие 
‚рты и дикой лесной яблони }/. ѕуѓревігіѕ, и яблони сливолистной М. рги- 
Јода, и яблони культурной М. дотезіїса и следы яблони сибирской 
"з РаПаѕіапа, по очень важному признаку опадающей чашечки. 
чац Следует, однако, заметить, что помимо М. Ра/аѕіапа с опадающей 
у @чкой встречаются и другие виды из рода Маіиѕ, как, например, 
а Тогіпао, М. батвепи, М. Ногетіпа и др., но ареал распространения 
а 020 мал по сравнению с сибирской яблоней, что если они и при 
т. али какое-то участие в эволюции культурных форм яблонь, то это 
`'Астие было незначительным по сравнению с сибиркой. 
. Ча основании колоссального подопытного мичуринского гибридкого 
но, риала наших работ, а также работ, проведенных в течение послед- 
70 полустолетия многочисленными опытниками-мичуринцами, учеными 
се Угими у нас в Европейской части СССР и Сибири (Лихонос, Тара- 
а Кащенко, Бедро, Жаворонков, Тетерев и др.), мы можем теперь 
Тать твердо установленным, что яблони сливолистной (Китайки) 
пъ 271 піјоПа как чистого вида в природе не существует. Әта Китайка 
теь 18 производной той же сибирской яблони М. Раіаѕіапа, но в своем 
те вышедшей из нее в еще более позднее историческое время, нежели 
ая лесная яблоня М. хуіоеѕігіз. 
зацу ез преувеличения можно сказать, что от искусственной гибриди- 
тез И сибирки с разнообразными культурными формами яблонь М. до- 
мы есть возможность получать по заказу и заданию Китайки с раз- 
пори качествами плодов: большой или малой величиной плодов; 
Разна осенним и долгим зимним хранением их, вплоть до мая месяца; 
өт соразным вкусом, светлой или насквозь красной их мякотью; бес- 
Ной или зеленой, желтой, пурпуровой, красной, карминовой, грязно- 
Ро-фиолетовой кожицей плодов и т. д. 
тар считаю, что древние формы Китаек и Кребов, происшедшие от есте- 
фо 98. гибридизации сибирки М. Райизіата с более крупноплодньми 
- же лесной яблони М. зуісезітіз или другими видами из Средней 
ями @Редней Азии, являются посредниками или промежуточными звень- 
’ От которых уже в последующее время при повторной естественной 
Ззаймной гибридизации, при искусственном отборе лучших форм 
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и соответствующем хорошем уходе за ними в течение многих столетий 
получились ныне существующие многообразные сорта культурны”? 
яблонь. 

В свете работ Ивана Владимировича Мичурина, проведенных и? 
на большом экспериментальном материале за последние годы его жизні" 
по-иному, по-новому ставится вопрос об эволюции как культурных 
так и диких форм плодовых растений. 


Центральная генетическая 
лаборатория им. И. В. 
Мичурина 


г о до У зай ру еу 
Ж 1 1950 


К ВОПРОСУ 0 ГЕНЕТИЧЕСКОЙ 
РАЗНОКАЧЕСТВЕННОСТИ ТКАНЕЙ У РАСТЕНИЙ 


И. Е. Глущенко 


Генетическая неоднородность тканей у организмов привлекает все 
ате и больше внимание исследователей. Здесь прежде всего необхо- 
148) указать на работы Т. Д. Лысенко (1941), И.Е. Глущенко (1946, 
- ), В. Ю. Базавлук (1946), М. А. Сизовой (1948), выполненные на ра- 

тельных объектах, а также на работы П. И. Живаго и его сотрудников, 
Чполненные на животных объектах. 
Вейсманисты-морганисты считают, что хромосомы, являясь един- 
иными «носителями наследственности» в силу эквационного деления 
св КИ, обеспечивают равномерное распределение «наследсл венного веще- 

Вейсманист Л. Н. Делоне так и пишет: 

«Любое тело, имеющее не одинаковое строение по своей длине (на- 
м р тело какой-нибудь рыбы), можно разрезать на две равноценные 
че только вдоль, но не поперек... Вот почему в продольном расще- 
м" материнских хромосом на дочерние мы видим основную особен- 
акъ Ь эквационного деления. Мы считаем, что именно благодаря этому 

ационное деление является делением качественно равным. 
огласно Делоне, «разные части тела многоклеточного организма 
Яются наследственно равными» (Делоне, 1938). 
нон Мичуринская генетика отвергает это положение вейсманистов как 
зму У 1900. Вместе с тем мичуринская генетика экспериментально пока- 
ает генетическую неоднородность тканей, клеток и частей клетки 
организме. 
зак кад. Лысенко следующим образом формулирует эту важнейшую 
т роса» наблюдаемую в жизни растительных и животных орга- 
осли подойти к вопросу грубо, то разные клетки могут показаться 
выч. одинаковыми для данного организма, но бывают организмы с чрез- 
айно большими различиями в клетках, тканях, и из одного кусочка 
сс сет растение с одними свойствами, а из другого кусочка полу- 

СЯ растение с другими свойствами... 

«Из условий жизни строится не только тело организма, но и наслед- 
нность организма, т. е. важнейшие свойства тела. И дело обстоит 
ве что вот отдельно строится тело организма, а рядом его наслед- 
пе ече свойства. На самом деле построение самого организма есть 
а с = его наследственности. Различия его тела — это и есть раз- 
6 наследственности. Только благодаря тому, что это организмы слож- 
ій многоклеточные, у них отдельные органы и ткани разные, и даже 
ределах одной и той же клетки имеются различия» (Лысенко, 1946). 
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Поднятый мичуринцами вопрос о генетической разнородности тканй 
и клеток у растений является одним из интереснейших вопросов совре 
менной биологии. Он представляет не только теоретический, но и сугу 
практический интерес. 

В периодической печати, как нашей, так и зарубежной, все чаш 
появляются статьи на эту тему. Так, например, Г. Дж. Цукерман в статі 
«Отбор родительских форм семенного картофеля» пишет: «Возникай 
вопрос: можно ли сколько-нибудь улучшить потомков от отобранные 
родительских форм в отношении урожайности, развития столонов, скло! 
ности ко вторичному росту, вегетативного цикла ботвы или устойчивоб? 
к бактериям, грибам или вирусам. Генетики склонны считать, что пр 
вегетативном размножении нельзя управлять некоторыми из этих фай 
торов и что при вегетативном размножении характер сорта остает@ 
неизменным в течение неограниченного числа поколений. Нет нужй 
опровергать эту теорию, следует только сказать, что она не может объя! 
нить все явления, имеющие место в действительности, и что если ей 02% 
довать буквально, то затворяется дверь к возможному улучшению род? 
тельского семенного картофеля путем отбора в вегетативных поколениях 
И дальше автор упомянутой статьи утверждает, что такого рода отбор 
практикуемый селекционерами, «дал повышение урожайности, улучш' 
ние качества и повышение устойчивости к биологическим врагам» | Цуке! 
ман (/ окегтлап, 1942)|. 

В этой же статье Цукерман обращает внимание читателя на доволі! 
любопытную работу Г. С. Джениипгса, посвященную изучению вегеті 
тивного размпожения одного из протистов. Тело протиста состоит из одні 
клетки. Такая клетка путем вегетативного расщенления дает две и боя 
клеток, каждая из которых представляет отдельный организм. Ока? 
лось, что при продолжительной селекции (несколько поколений) ка? 
такого протиста дает особи с разными генетическими признаками (Је? 
ліпеѕ, 1941). | 

Основываясь на своих наблюдениях над картофелем и на ошыт® 
Дженнингса с протистами, Цукерман приходит к выводу, что все сор? 
картофеля, включая новые (Катагдин, Чиппева и т. д.), а также старі! 
уже установившиеся, проявляют в различной степени широкое гене 
ческое варъирование между отдельными растениями. Эта изменчивой 
вызывает к жизни как полноценные, так и с плохими хозяйственный 
показателями растения. В связи с этим автор статьи ставит вопрос о ней 
ходимости систематической клоновой селекции, вплоть до селекции в пр 
делах клубня, путем размножения его лучших глазков. | 

Представители вейсмапистско-моргановской генетики В принци!“ 
считают клоновую селекцию бесперспективной. Примером этому мої 
служить хотя бы высказывания одного из ведущих морганист" 
Англии -- М. Б. Крена (1943), утверждающего, что большинство рас" 
ний в отношении наследственности являются одинаковыми в сво : 
частях. Следовательно, если они размнохкаются вегетативно, то без р 
лично, какие клетки, ткани, органы идут для создания повой разновій 
ности, и происходит ли данная особъ из внутренней или внешней чаб, 
материнского растения. Результат один — потомство всегда одинаной 

Но даже таким образом мыслящие исследователи не могут отрицій 
фактов часто наблюдаемой гепетической изменчивости клеток и ткаї 
в пределах клона и нередко клубня. Потомство таких клубней все’ 
дает различные генетические типы. В этих случаях требуется объясней? 
природы подобного рода явления. «Такие растения, — пишет Крен ^ 
состоят из двух и более генетически различных тканей, клеток и мої" 
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быть классифицированы согласно тому, как эти клетки расположены 
Ч как они растут. В обычном виде один генетический тип или сорт окру- 
ает другой таким же образом, как перчатка покрывает руку. Англий- 
ский сорт картофеля под названием Со]4еп У/опдег, имеющий толстую, 
Красновато-коричневую кожицу, содержит внутри себя сорт Г апомогіпу, 
„меющий тонкую, белую, гладкую кожицу. Такие растения часто пред- 
Котт проблему для производителя, ибо наружный, перчаткоподоб- 
Й слой может быть толщиной в один или несколько слоев клеток. 
между том все воспроизводительные клетки обыкновенно образуются 
18-под зпидермального или второго слоя; поэтому зародышевые клетки, 
а щоклетки и пыльца будут такого типа, из которого состойт слой. Таким 
разом, свойство толстой, красновато-коричневой кожицы картофеля 
014ер М/опдег проявляется в генетическом смысле не глубже кожицы; 
б этого следует, что зародышевые клетки все — .апомогіћу и что при 
ловом размножении свойство красноватой коричневости не передается, 
Ех. по ‚потомство является гладким. Сорт Іаррмогі!һу был известен 
76 г., а боїдеп Мопдег впервые появился в 1906 г.». 
Тра образом морганисты клоновую изменчивость у картофеля 
и к разряду химер клубня, ткани которого находятся в механически 
то, женном, совершенно автономном порядке, в виде перчатки. Стоит 
нм ко снять эту «перчатку», как получится чистый исходный сорт со всеми 
0 качествами. А так как этот, изнутри извлеченный сорт является 
и, то старым, уже существующим, то, значит, он не может служить 
со риалом для селекции, т. е. быть родоначальником нового 
рта. 
Мнение о неизменяемости генетических особенностей клона при 
Ре довольно четко выразил проф. С. Й. Яќегалов (1930) в своей изіе- 
ой работе по селекции сельскохозяйственных растений. і 
ма «Среди всех наших обычных полевых растений, — пишет Жегалов, — 
м ть является единственным представителем, который постоянно 
ом ножаєтся вегетативным путем. Сорта картофеля представляют пог 
Фо У или чистые клоны или смесь более или менее схожих клонов. В по- 
а днем случае отбор отдельных кустов может иметь некоторый положи- 
Льный эффект. Однако в виде правила этого не наблюдается, и отбор 
Ж У картофеля совершенно иное значение. Он н був сюф 19 я- 
и изменить генотипических особенностей 
ще а (разрядка наша, -- Й. Г.), но может привести к браковке 
„Очему-либо ослабленных или пораженных инфекционными заболева- 
Ями отдельных его представителей». 
‚ Так ли на самом деле обстоит вопрос с клоновой изменчивостью 
Того же картофеля? 
будо режде чем ответить на этот вопрос экспериментальными данными, 
ту. целесообразно остановиться в кратких чертах па некоторых литет 
- рных тенетико-цитологических материалах по картофолю. Первое, 
для необходимо отметить, — это всеобщее признание, что хархобрль 
ческого изучения является трудным обтектом; во-вторых, 
ИК дователи единодушно указывают на почти полную невозможность 
С св строго определенные закономерности наследования Того или 
фо признака. Отсюда и трудно вывести определенные «генетические 
Рмуль». 
мод например, по Саламану, Фрувирту, окраска клубней обуслов- 
Ре а факторами: В-фактором красной окраски, вызывающим 
о в присутствии второто фактора Др, и Р-фактором синей 
ки, действующим в присутствии В и О. Эти авторы приходят к вы 
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воду, что синяя окраска доминирует над красной, красная — над отсуї 
ствием окраски (ЕтимігіЮї, 1925). 

Стюарт же утверждает, что доминирует отсутствие окраски (Збааг 
НЕ 

По Асеевой (1935), «факторы окраски клубней делятся на дв 
группы — факторы основы (В и Р) и проявления (р, Е и М). Комбинация 
факторов той и другой группы дает более или менее интенсивную окраскў 
клубней». Если факторы основы различаются по характеру вызываемой 
ими окраски, то факторы проявления различаются по «районам своего 
действия». 

Нильсон считает, что окраска цветка у картофеля генетически сложна; 
по Саламану, она обусловлена пятью генами. Асеева дополняет еще факто" 
рами — проявителями и дубликатами. 

Генетики, казалось, установили, что желтая окраска мякоти 
доминирует над белой, но широко известны факты, когда при скре" 
щиваний беломясых с константными жолтомясыми сортами полу“ 
чаются в потомстве не только желтомясые, но и беломясые клубни. 
Таким образом, за признаком беломясости нельзя признать роли 
рецессива. 

Аналогичные примеры с построением генетических формул можно 
во много раз увеличить. Из этого же ясно видно, что выискивание «фак 
торов» ни к какой определенной истине не привело, и морганисты пришай 
к выводу, что исследование «генетической структуры культурного кар” 
тофеля и выяснение у него способа наследования признаков являєтой 
не только чрезвычайно интересной проблемой, но и типичным примером 
такого исследования, где для успешного решения поставленных вопро’ 
сов требуется совместная работа систематика, цитолога и генетика» 
(Крен и Лоуренс, 1936). 

Но цитология ничем и не смогла помочь менделистам. По признанию 
выше цитированных авторов, «проблема происхождения тетраплоидных 
картофелей (нашого обычного культурного картофеля, -- Й. Г.) тем 
не менее остается неясной». 

Непонятными для морганистов остаются и такие факты, когда среди 
культурного картофеля (имеющего набор хромосом 2п = 48) чрезвычайно 
часто цитологи обнаруживают разное количество хромосом в корешке 
или в пыльцевом зерне одного и того же растения. | 

Так, Немец в соматических клетках меристемы корешков встречал 
до 36 отдельностей. Для раневой перидермы клубней число хромосом 
достигало 70 (Метес, 1899). 

Николаева (1924) в одной из своих работ приводит две ядерные пла" 
стинки 5оіапит шфегозит с 49 хромосомами. 

По наблюдениям Левицкого и Банецкой (1927), у сортов культурного 
картофеля Еловая шишка, Вольтман и Пирожок встречаются резко 
отличные пластинки как по форме, так и по количеству хромосом в пре" 
делах клубня. Так, у сорта Вольтман авторы наблюдали 48, 49, 50 и 98 
хромосом, у сорта Пирожок — 55 и 59. 

По данным цитологов как наших, так и зарубежных, такое варьи“ 
рование количества хромосом у картофеля характерно не только для 
соматических клеток, но и для половых. По интересным наблюдениям 
Стоу (8іом, 1926), у исследованных им сортов (Типо и Вейайопла) редук" 
ционное деление идет более или менее нормально лишь в узких пределах 
температур от 15 до 20° С. При этих условиях Стоу определяет 24 хромо" 
сомы (гаплоидный набор). Если повысить температуру всего до 25— 
30° С, получается совершенно иная картина, сопровождающаяся увели“ 
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чением числа хромосом до 38—74. При температуре ниже «нормы» наблю- 
Дается уменьшение количества хромосом до 16 и даже до 12. 

Вообще варьирование количества хромосом у половых элементов 
И В соматических клетках безусловно явление одного порядка. Еще Немец 
Пришел к выводу, что образование микроскопически видимых фигур 
З клетках может коренным образом различаться в вегетативных тканях 
одного и того же растения. Немец категорически утверждает, что при- 
Чина возникновения этих различий лежит в условиях внешней среды. 

Весь этот фактический материал коренным образом противоречит 
Формально генетическим выводам об абсолютном генетическом тождестве 
Всех клеток в пределах организма, в частности, вегетативно размно- 
Жающихся, к которым принадлежит и картофель. В свете теории разви- 
Тия никакой критики не выдерживает утверждение, что в продольном 

асщеплении материнских хромосом на дочерние можно видеть основную 
Особенность эквационного деления, благодаря которому разные части 
Тела многоклеточного организма являются наследственно равными. 

В своей работе мы исходим из противоположного представления, 
що менно: в пределах любого организма и особенно растений, размножаю- 
Щихся вегетативным способом, ткани и клетки качественно разнородны. 

Ти различия могут быть мелкими, часто неуловимыми, особенно в моло- 
т организме, при обычных свойственных ему условиях развития. Чем 

льше организм стареет или чем в более резко различающиеся условия 
он попадает в процессе своего онтогенеза, тем более дифференцируются 
Качественно его органы, ткани клетки. Эта дифференциация может 
Роявляться в любых свойствах и признаках как внешних, так и вну- 
Тренних. 

Направляющей идеей в нашей экспериментальной работе являются 
Следующие положения акад. Т. Д. Лысенко (1944). 

Первое. «Развитие организма из зиготы — это есть как бы диф- 
ференциация, распадение биологически более сложной клетки на более 
чростые, более дифференцированные. Яйцо биологически более сложно, 

т любая клетка, из него происшедшая». 

Второе. «Из одного и того же качества исходного материала, 
Чапример из одной клетки или из группы сходственных клеток, в про- 
цессе развития, в процессе обмена веществ, могут получаться и всегда 
получаются клетки различного качества. Эти различные качества клеток 
Определяются условиями внешней среды». 

Третье. «Условия внешней среды являются дифференцирующим 
Материалом развивающегося организма. Эти условия ассимилируются 
Живым телом, и тем самым тело само себя изменяет, дифференцирует». 

Переходим к изложению экспериментов с картофелем, подтверждаю- 
ЩИХ эти положения. 


МАТЕРИАЛ 


ф В качестве опытного материала были взяты формы и сорта карто- 
Өля, клубни или листья которых наглядно демонстрируют наличие 
Разнокачественности. К таким объектам относится группа сортов с разно- 
Родной (пегой) окраской. Разноокрашенные сорта, взятые в эксперимент, 
Ожно разделить на три группы. 
Первая группа: окраска строго локализована и приурочена к опре- 
Деленньм районам клубня -- верхушке, глазкам (сорт Зарница). 
5 Вторая: окраска случайно располагается и может захватить любую 
СТЬ клубня — вершину, основание, середину клубня, часть глазков 
ожет быть окрашена, часть не окрашена (сорт Майка). 
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Третья: по окрашенной кожуре как бы разбросаны белые или желтые 
пестринки (Хо/апит {ифегозит 1. 1иит, Чугунка и др.). 

В проработку были включень также белоклубневые формы карто 
феля, но с причудливыми мелко рассеченными, гофрированнымй 
листьями, не напоминающими листья картофельного растения (формі 
Костромич). 

Несколько позже эксперименты проводились также на ряде сортов 
со сплошной окраской, без всякой пегости (Роза Камерсони, Вольтман) 

Материал в разное время был получен от Всесоюзного Селекционно- 
генетического института (Одесса), Института картофельного хозяйства 
(Москва), Казанской и Киргизской Государственных селекционных 
станций. 


МЕТОДИКА 


Для постановки опытов по доказательству наличия генетически 
разнородных тканей у картофоля было применено несколько методик. 

Первая — вызывание адвентивных почек из более глубоколежа" 
щих слоев клубня при помощи удаления глазков на половине клубня, 
в то время как вторая половина остается нетронутой и служит конт“ 
ролем. 

Клубень разрезался острым ножом от верхушки почти до самого 
основания на две половинки. Операция глазков производилась особым 
скальпелем на глубину от 0.5 до 1 см. Начинались операции за два 
месяца до посадки картофеля в грунт. Оперированные клубни засына- 
лись влажным песком и хранились при температуре 5--109 С в обычном 
подвальном помещении или картофелехранилище. 

За 11,--2 месяца ткань в местах поранения активизировалась 
и образовала каллюс. Ностепенно из такого рода меристематических 
клеток получались почки и затем росток. 

Периодически клубни просматривались; давшие почки откладывах 
лись и хранились отдельно, загнивитие — выораковывались. Перед по" 
садкой, попарно, выкапывались два ряда лунок, одна против другой, 
и теперь только половинки расчленялись полностью. Контрольные (неопе" 
рированнье) половинки клубня сажались в одну борозду, а оперирован- 
ные — в соседнюю лунку второй борозды. 

В первый год операции, как правило, оперированные половинки, 
в сравнении с контрольными, развиваются довольно слабо, период веге- 
тации растягивается, в результате чего в большинстве сортов полу- 
чаются не особенно крупные клубни. При уборке урожая производится 
подсчет кустов и клубней, давших изменения в окраске, в сравнений 
с контрольным материалом. В зависимости ст сорта эта методика обеспе" 
чивала от 0 до 50—60% измененных клубней картофеля. Наша методика 
является несколько видоизмененной, уже описанной в литературе мето- 
дикой, которой пользовалась Т. В. Асеова. 

Вторая методика заключается в следующем. За два месяца 
перед посадкой с опытных клубней картофеля снимаются верхушки или 
вырезаются глазки и высаживаются в вазоны. Срезанные верхушикй 
и глазки служат контролем. С оставшейся части клубня снимается слой 
глубиной до 1 см со всеми глазками. Такая оголенная сердцевина клубня 
затем высаживается в вазон с хорошей парниковой землей и ставится 
в условия тепличной температуры (15—18° С). Дальше за такими растет 
ниями обеспечивается соответствующий уход, в частности несколько 
повышенная влажность. С течением времени начинается приток питатель- 
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Чых веществ ко вновь образующейся раневой перидерме, и через 1 —11|, 
Месяца в одной или нескольких точках сердцевины получаются наплывы, 
" в дальнейшем формируется почка. 
ӯ Әта методика довольно трудоемка и всегда сопровождается высоким 
Роцентом отходов. 

Наконец, третий способ своеобразного расчленения генотипа 
водится к обычному черенкованию пестроокрашенных клубней по райо- 
ам расположения окрашенных и неокрашенных участков и глазков. 

Черенкование проводится на хорошо прояровизованных крупных 
Клубнях в день посадки картофеля. Весь расчеренкованный клубень 
ЗМсаживаєтся по одному кусочку в отдельные лунки. При этом способе 
т эффект изменчивости не все, а только определенные сорта. ВК таким 

первую очередь относятся Майка, Чугунка, $о/апит. іцфегозит 1. оїіғі- 

Ффіїоййшт и Сіадзіопе, с которыми нам пришлось работать. 


ОПЫТЫ С ЄОРТОМ ЗАРНИЦА 


Начало экспериментов с сортом Зарница относится к 1941 г.; кроме 
ОГО, опыт повторялся в 1942, 1944, 1947 гг. Применялись методики 
но Рирования глазков на глубину 0.5--1 см и снятия всего поверхност- 

70 слоя клубня. Во всех случаях получены изменения, но с разным 
процентом. Максимальный процент изменений (62.8) получен при мето- 
“Ике неглубокого удаления глазков (до 0.5 см). 

з Несколько слов об историй и особенностях отого сорта. Зарница, 

Чи / ісінісії получен Трогсом от скрещивания сорта Княжеская корона 

сортом Рюкмер. Зарница-- в производстве с 1922 г. 

орт зтот ракоустойчив, почти не поражаєтся паршой, содержание 
Рахмала среднее, средне-ранний, урожайность средняя, хранение отлич- 
98, пищевые качества хорошие. 
ат Морфологические особенности сорта следующие: стебель чистозеле- 

‚ Лист с сильным жилкованием, маленький, заостренно-яйцевидный. 
лу оны и цветоножка красно-коричневые. Цветы светлокрасно-фиолето- 
Рас, с белыми кончиками. Пыльники развиваются раньше, чем лепестки. 

ения цветут обильно и завязывают ягоды. 
фо Особенно привлекательны клубни Зарницы. Размер их средний, 
ч Рма кругло-овальная. Мякоть белая. Глазки и верхушка красные, 
остальной части клубня кожица белая. Глазки заложены на средней 
К У оине. Световой росток — красно-фиолетовый, в темноте — белый, 

Урпурно-красными точками. 

з р акова краткая характеристика Зарницы. Получена нами Зарница 

хесоюзкого Селекционно-генетического института (Одесса) в 1940 г. 
стой. арактерной особенностью этого сорта является то, что он довольно 
на, (© сохраняет яркокрасную окраску на верхушке клубня и в райо- 

Х глазков. 

есной 1941 г. взято в опыт 200 клубней для оперирования наличных 

‚\Зывания дополнительных почек из более глубоколежащих слоев, 

нение почек производилось на глубину 0.5 И 200 клубней адвен- 
м почки дал 181 клубень, что составляет 90.5%, Все клубни, давшие 
кий тивные почки. были высажены. К уборке сохранилось 175 расте- 

‚ИЗ которых 110 дали измененные клубни. 

ТИ 36 арактер этих изменений виден из данных, приведенных в табл. 1 

77 кустам, отооранным для дальнейшей работы. 
136 інно таблицы говорят о том, что 26 контрольных растений дали 
3%) типичных клубней без всяких отклонений. Такое же коли- 
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Таблица 1 


Изменение окраски клубней у картофеля сорта Зарница 
в год олерировапия глазков 
я 


Количество клуб. Количество клуб" 

ней под кустом ней под кустом 
БУ ае) З 
5 Вариант р, ТОА 5 Вариант 4 як 5 
е ву | я |138] 2 ан а |2958 
Е Е я Я В о 5 | «а! Е Іс Е а о & 
се вн | оқа Ея з 58 
О О ЕАО Е, о 

1 | Контрольный . . 5 — — |19 | Контрольный . . 4 — — 
Опытный ....| — 7 — Опытный .... 3 3 — 

2 | Контрольный . . 1 — — 1|20| Контрольний .. 3 — — 
Опытный ....| — 3 — Опытный ....| 3 3 — 

3 | Контрольный .. 7 — — |21 | Контрольный . . 4 == — 
Опытный ....| -- 9 — Опытный .... — 8 — 

4 | Контрольный .. 8 — — |92| Контрольный .. 5 — — 
Опытный .. 8 — Опытный .... 1 5 — 

5 | Контрольный . . 3 — — 123| Контрольный . 2 — = 
Опытный ....| — 3 1 Опытный . . . . 1 1 -- 

6 | Контрольный . 4 — — |94| Контрольний .. 2 — т 
Опытный . .. — 2 | -- Опытный ... | — 2 — 

т | Контрольный . 7 — — |95| Контрольный .. 3 — =. 
Опытный ....| — 6 — Опытный ....| — 1 1 

8 | Контрольный .. 1 — — 26| Контрольный .. 4 — 5 
Опытный . . — 2 — | Опытный . . . — 3 — 

9 | Контрольный 2 — — |27 | Козтрольпый . 4 — = 
Опытный - . — 5 — Опытный ... — 2 2 

10 | Контрольный 6 — — |98| Контрольный . 4 — 2 
Опытный . — 4 = Опытный ... — 1 2 

11 | Контрольный 8 — — 129| Контрольный . 1 = = 
Опытный . . — 9 — Опытный ... — 1 — 

12 | Контрольный 4 — — 80| Контрольный . 1 = — 
Опытный .. 8 2) — Опытный ... — 2 — 

13 | Контрольный 5 — — 81| Контрольный . 7 — — 
Опытный ., — 4 — Опытный ... — 3 4 

14 | Контрольный . а — — 32| Контрольный . 4 — = 
Опытный .. 1 1 — Опытный ... = 5 = 

15 | Контрольный 3 — 33| Контрольный . З — = 
Опытный .. — 3 5 Опытный . . з == 7 — 

16 | Контрольный 3 — — | 34 Контрольный . 2 — і 
Опытный . . = 2 1 Опытный ... : 2 1 

17 | Контрольный 5 — = | 35 | Контрольный . 6 — 2 
Опытный . . 2 3 — Опытный ... З 5 = 

18 | Контрольный 4 — — 86| Контрольный . з — ій 
Опытный . - 1 1 — Опытный ... п 4 — 

| 


чество опытных кустов дало 157 клубней, из которых 127 клубней, им 
34 Й у 


80.9% , были неокрашенные, 12 клубней имели следы окраски, т. е. отдел? 
ные небольшие пятна и пестринки. Это составляет 7.6%. Наконец, имелос 
18 клубней, пли 11.5%, напоминавших по своей окраске контрольн 
клубни. 

Таким образом, в урожае от контрольных половинок сохранилаб 
полная типичность, а в урожае опытных растений получены клуб 
от чисто белых до типичных. 1 

Важно было установить, каков характер полученных изменений 

Ответ на этот вопрос дало изучение первого, второго и третье! 
вегетативних потомств 17 клонов, данные о которых представле 
в табл. 2. 
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К вопросу о генетической разнокачественности тканей у растений 12 
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О чем свидетельствует весь этот цифровой материал? 

Клоны контрольной Зарницы, за небольшими исключениями, ве- 
Дут себя довольно ровно, давая почти полную типичность окраски 
клубней. 

В опытном материале потомство оперированных клубней, дав высо- 
Кий процент изменений по окраске в первых поколениях, в дальнейшем 
из года в год имеет тенденцию возврашаться к исходной форме. 

Все типы окраски клубней, полученные в результате вырезания 

"Ууществующих глазков и вызывания новых, способны дать каждый 
В отдельности любую из трех окрасок. Не только клубни с белой окрас- 
Кой могут дать растения с окрашенными клубнями, но и клубни окра- 
Шеннье дадут потомство с белой окраской. Зто у Зарниць можно полу- 
Чить только в результате вызывания дополнительных почек. 
_ Каждый клон ведет себя сугубо индивидуально, обладая своей осо- 
30й спецификой. Если клон № 1 длительное время сохранял вновь приобре- 
Зенное свойство белой окраски клубней и только начиная с третьего 
Поколения дает сравнительно небольшой процент возвратов к типу, то, 
например, клон № 24, дав в год операции только белые клубни, в даль- 
дБ шем почти не сохранил этого признака, дав в третьем поколении 
79.19), типичных клубней с характерной для контроля окраской. Коли- 
єство белых клубней в третьем вегетативном потомстве составляет только 
1%). Аналогичным образом ведет себя клон № 28, клоны же №№ 29 и 30 
Зозвратились к исходной окраске. 

Суммируя весь материал по 17 клонам и за все годы (табл. 3), мы 
Видим любопытную картину, подтверждающую устойчивость контроля и, 

зоборот, чрезвычайную лабильность, эластичность опытного материала. 

Проанализировав за эти годы 5542 клубня контрольной Зарницы, 
> видим, что устойчивость өө равна 99.069/,, в то время как оперирован- 
- клубни, дав в первый год 66.6°/, белых клубней, в третьем вегетатив- 

М потомстве снизили этот процент до 37.4, уступив место реверсам, 
"зшпоминающим контроль. 
ка В 1945 г. мы заложили опыт по следующей схеме: высаживались 
- Убни контрольные и клубни измененные (четвертое вегетативное потом- 
"в0), давшие все три типа окраски. Данные приведены в табл. 4. 
ти, _.8Нее уже говорилось, что ряд исследователей, занимающихся гене- 
й картофеля, утверждают, что картофель изредка дает мутации хи- 
„ Рного типа и что стоит вызвать адвентивные почки из более глубоко- 
з чащих слоев, как сызнова будет получен чистый исходный сорт. Наши 
с Сперименть с Зарницей и рядом других сортов дают право сделать 

вод, что ткани в пределах картофельного клубня генетически различны 
фо природа этих различий не укладывается в теорию химерных явлений. 
КТ появления реверсов, причем с доминантным признаком, снимает 
Эрганистское объяснение неоднородности тканей у картофеля. 
нен амым ярким доказательством неправильности формального объяс- 
х а природы химер и их перчаточного построения служит наш опыт 
ней репродукцией у сорта Зарница. Напомним, что существую- 
про Объяснения сводятся к тому, что в том случае, когда мутационный 
каде захватил один эпидермальный слой клеток клубня, зародышевые 
лід изменениям не подвергнутся и дадут такое же потомство, как 
(ваз Ренний компонент; если изменился субэпидермальный слой клеток 
пов он заложения репродуктивных органов) или оба вместе, тогда семен- 

потомство будет измененным. 

ы собрали несколько самоопыленных ягод на контрольных и опыт- 
белоклубневых) растениях. Весной 1946 г. семена были высеяны 
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Таблица 3 


Окраска клубней у контрольных и опытных растений картофеля сорта Зарниці 
(суммарно по 17 клонам) 


— 
Количество клубней "Я 
поколения | Езен 
ГО, 

Окраска у У клубней 

оп И ва- а 

г в контрол? 

клубней мо І П ПІ за Гой 
Эка, | % ака. | 00 Г экз, | % | экз. | % | экз. | 902 

В контроле 

Типичная... „| 55 | 100 | 407 | 100 | 936 | 100 | 4142 | 99.95 | 55401 | 9990 
Белая їн | | — — — — == ча => ез — 
Следы окраски .| — | -- — — ЕЗ — 21 0.5 й 0.01 
в Е ОТЧ ВЕ Еа ЕЕЕ ЕЕС ааа ор 00а 00 

Итого. . „| 55 | 100 | 407 | 100 | 986 | 100 пи | 100 | 5542 ше 

| | | | 
В опыте 

Типичная. . . . 14 | 28.4 252 44.9 | 1129 | 62.3 5781 | 53.7 7176 | 544 
Белал. 5: 40 66.6 | 237 42.2 492 27.1 | 3991 | 37.0 4760 | 36.0 
Следы окраски . 6 | 100 що 12.9 | 192 | 10.6 | 994 9.3 1264 | 9.0 


а б б рт і р ТТ НН Ц '' 
Итого...) 60 | 100 | 561 | 100 1813 | 100 |10766] 100 | 18200] 100 


Таблица 4 


Окраска клубней у контрольных и опытных растений картофеля сорта Зарница 
(четвертое вегетативное потомство) 


ЫБШ— р в Но о ге ЕФЕ УТ У: 


Окраска клубней в четвертом 
. | Получепо | ЩИ: жа Е 
0 Окраска клубней | всего. клуб- їй Я НУ ж той 
© |Вариант в третьем ней в типичпая следы 
четвертом Дод белая а. ве 
З поколений поколений коптроля Вх 
о АЕ Е РЕШ ФЧ? ан — 
в. экз. | % | экз, | о | экз. | 9% 
1| Кон- | Окрашеннь: вер- 
троль хушки и глазки 6149 6138 | 998 | — 1. 11 0.2 
2лимОшегоу 7 Белан. 9962 105 | оті ПРО 002 РОЛ 
3 » Следь окраски . 2541 467 | 18.4 | 1523 | 59.9 | 551 | 21.7 
4 » Окрашотимо вер- 
хушки и глазки 3740 3247 | 86.8 | 392 | 8.6 | 171 | 4.6 


1 За 4 года из 5540 клубней контрольной Зарницы 69 клубней у основа: ий 
имели по 1--2 поокрашенных глазка, что составляет 1.20; кроме того, было 
2 клубня, или 0.049, со слодами окраски. 
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В ящики и в мае высажены в грунт. В конце сентября произведена уборка 
Клубней. Результаты получились следующие (табл. 5). 


Таблица 5 
Семзнног потомство контрольного и опытного (бэлоклубневого) картофеля Зар- 


ница (клон № 1) 


~ 


— Контроль Опыт 
количество клубней количество рубкой 
с окраской с окраско 
№ куста типа № куста типа 
контро- | белой т контро- | белой Е: 
1 Бе Б СС о 
1 — 10 38 | її — й = 
2 24 — — 2 == 5 2 
З 8 4 — 3 — 9 — 
4 8 — — 4 — 7 — 
5 17 — = 5 2 13 — 
6 7 — = б — 15 _& 
7 14 == == 2 1 6 1 
ны ЕА Е АЕ. = 5 Г 
2 ҸЕ Ё 2 9 2 16 Е 
ро | 
Мого. З 14 38 РАІ 83 3 


Приведенные данные говорят о том, что для семенного потомства 

Контрольнкіх и опытных вариантов характерно расщепление на клубни 
Типичной окраской, со следами ее и с чисто белой. Но показатели расщеп- 

19ния принципиально отличны. Если семенное потомство контрольных 
Растений дает клубней с типичной окраской 60.89/,, с белой 11.79/, и со 
‘Ледами окраски 27.59/,, то соответствующие показатели для опытного 
Зарианта равны 5.99/,, 91.29/, и 3.39/,. 

Наряду с семенами, взятыми с нашего старого клона (19/1), были 
ЗЫсеяны семена и с клона более молодого, опыт с которым начат в 1944 г. 

анные о его поведении представлены в табл. б. 

Здесь, как и в первом клоне, наблюдается та же картина расщепле- 
ия. Правда, в контрольном материале отсутствуют клубни со следами 
Окраски, Основная масса клубней (68.6°/,) повторяет контроль, осталь- 
Ные — белые. Опытный материал дает все три типа окраски, причем 
9сновное количество (82.20/,) составляют белые клубни, типа контроля 
Зсего 5,69/, и со следами окраски 10°/,. В заключение отметим, что семена 
Других клонов дали аналогичную картину. 

Как первый, так и второй пример говорят о том, что семенное потом- 
СТВО адвентивных почек дает клубни, отличные от семенного потомства 
Контрольного материала. Эти различия выражаются, главным образом, 
В процентных отношениях. В опытных вариантах самый высокий процент 
лых клубней, в контрольных — самый высокий процент типичных 
Для сорта клубней. Как и при вегетативном размножении, здесь наблю- 
Дается резкая картина расщепления, причем расщепление происходит 
Чередко в пределах куста. Все это свойственно не только опытным, но 

контрольным растениям. 


9 Проблемы ботаники 
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Таблица 6 


Семенное потомство контрольного и опытного (белоклубкевого) картофеля Зарниці 
(клон № 43—44) 


——д— м 


Контроль Опыт 
количество клубней количество клубней 
б с окраской я с окраской р. 
о куста о куста 
коні белой Е 7 белой след му 
аа р іі охра 
| 
| 
1 3 — — 1 — 3 — 
2 б «му! = == 2 — Зо — 
З — 7 — З — т 2 
4 8 — — 4 ==: 6 й 
5 — 15 — 5 - 20 3 
6 2 6 — 6 3 — — 
7 14 — — Т — Т -- 
8 7 == — 8 == 81 — 
9 6 =: — 9 1 — —- 
10 о — — 10 8 — 
11 т = 11 = 15 = 
2 = Эн == — 12 — 16 == 
Бан з н: =. 13 ШЕ 9 — 
ге в 4 == 14 6 8 са 
= - = = 15 аби = 11 
Да Е. ча 25 16 Ра 3 1 
2 жо _ де 17 СЖ 11 ы 
і „= == = 18 3 1 = 
ы а за й 19 3 — м. 
Итого... 


ОПЫТЫ Є СОРТОМ МАЙКА 


Опыты с Майкой также начаты в 1941 г. и повторялись несколько 
раз в последующие годы. На сорте Майка были испытаны все три мето" 
дики, в том числе и черенкование клубней. Во всех случаях Майка дає" 
высокий процент измененных клубней — от 44 до 100. 

Сорт Майка — местный сорт южных приднепровских районов. Отли" 
чительной чертой этого сорта является вариетабельность окраски ё 
клубней, особенно в южных жарких районах. В массе Майка имеет клубні 
пегие, где чередуются красная и желтая (почти белая) окраски. Но встре" 
чаются также клубни сплошь красные, светлорозовые и очень редко —белый 
со следами окраски и даже белые. Больше того, любая из этих окрасоќ 
может переходить при неблагоприятных условиях в другой тип окраски: 
Более стойко держится окраска сплошь окрашенных клубней и мене? 
всего — пегих. 

Сорт Майка представляет собой как бы подвижную популяцию! 
из которой, повидимому, нельзя выделить какую-то постоянную по окрас? 
клубней форму. 

Хозяйственные показатели сорта: высокие вкусовые качества, высо“ 
кая урожайность при летних посадках на юге. Сорт против вырождений 
не устойчив. 

Весной 1941 г. в опыт было взято 200 клубней. При мелком опериро" 
вании глазков адвентивные почки дали 132 клубня, или 669/,. Высажен” 
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ые клубни с дополнительными почками дали 67 растений, или 50.89], 
а лыми клубнями. При более глубоком оперировании отходы были 
К но процент изменений также выше. Е ще более высоки отходы и более 
ок процент изменений при снятии кожуры и вызывании почек непосред- 

енно из сердцевинной части клубня. 

Наконец, Майка при черенковании пегих или красных клубней 
Даєт, хотя и не так часто, растения с совершенно белыми клубнями. 

Характер изменений в год оперирования глазков у сорта Майка 
Чоказан в табл. 7. ] 


Таблица 7 
Изменение клубней у сорта Майк. в год оперирования глазков 
— 
сс ЖР ЗАО ЕР РЕД 0 ЧЕ З Е 
Количество клубней Количество клубней 
под кустом | под кустом 
б Вариант мм З є нія Вариант м| м аа 
Ф Я еі | м |м 8 је по ы | мые 
і ео ааа а |ЕЗ|В | ВІН ЄВ. 
7 2.12 35| = с | ЕЕ 2.15 85| | 9яЕ 
<! шов |5 5656 и ов я 9 юеоо 
Ка. С м В А а р ий 
1 Контрольный ..|-—| — 15 —| — | Контрольный. .1--|-- | 6|-—| — 
з чдытный . . . .1--| -- || 41 — Опытный . . . .1--|-- |--1 4| 0 -- 
"рХонтрольний . .|--| 2 1--|--| -- -|12] Контрольный „=. || та 
з Опытный .., .|-|-- |-| 5| - | | Опытный... .|-|-|-Р6| 3 
оонтрольный . .|--| -- | 8 —| — [13 Контрольный. .|--|-- | 3|— — 
4| оытный ....|--| 3|-| 6| — Опытный .. . .|--| 3|-- | 6] — 
онтрольный . .|--| 4 |-- —| — (14| Контрольный. .1--|-- | 51--| — 
5! Опытный... .|-|- | 7| з Опытный . . . .|--|-- |--| 7 -- 
с)08трольный . «|-|-- | 2|--| — |165 Контрольный. .|--|-- | 4|-4| — 
в дмтомй . . . -|--| -- | 11-- 3 Опытный . . . .|--|-- | 6| 8| -- 
онтрольний . .| 31 -- |-- -- | -- 116 Контрольный. .|--| 8|—|—| — 
оный мам зраз о Опытный .. . .|-| 21--| 5 — 
лонтрольний . .|- | 5 | —|—| -- |17| Контрольный. .| 3|-- |-- |--| — 
я| опытный 2. . .|--|-- 1-| 2| 8 | | Опытный... .|--|- [| - 
онтрольный. .| 7| - |—|—| — 118 Контрольвый. .|--|-- | 8|--| — 
ді дДетньй . . . «|- | 81— — | — Опытный . . . .|--| 3 |--| 6| -- 
Контрольный (|5 —| — |19| Контрольный. .| 5 — |—|— — 
АИ е АУЕ ИИ Е Опытный . . ..|— |— 1— [81 -- 
Онтрольпый . .1--| -- | 6'--| — 
пытный . . . .|-с|-- |— 9| з 
| 


И на этом вариетабельном сорте ясно видны результаты хирургиче- 

ОГО воздействия и вызывания адвентивных почек. 
клуб качестве исходных клубней для операции было взято три типа 
ней: красные, пегие и светлорозовые. Половинки контрольных клуб- 
повторили эту окраску, дав 47 пегих клубней, что составляет 51.69/,, 
‘ветлорозовых, или 28.69/,, и 18 красных, процент которых равен 19.8. 
чей пытные растения дали совершенно иные результаты. Среди 138 клуб- 
89 Чегих было всего 7, или 50/,, светлорозовых 19, или 13.89/,, белых 
‚ или 64.59, белых с пятнами 23, или 16.79/,, Клубни со сплошной 

Сной окраской отсутствовали. 
Рез дальнейшем изучались вегетативные потомства у 8 клонов Майки. 
м е лътаты сведены в табл. 8. Каки в опытах с сортом картофеля Зарница, 
но утверждать, что отдельные клоны ведут себя сугубо индивидуально. 
9* 
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Таблица 8 


Окраска клубней у клонов контрольных и опытных растений картофеля 
сорта Майка 


О в СОНИ ВЕЕР ЕЕ аю а 


Количество клубней Количество клубней 
в. контроле в опыте 
З |= 
| Ра итого 5 итого 
Окраска клубнен анк поколения | клубней сга поколения клубней 
Е Е по окраске | 5 = по окрас? 
; є Е —= —_—% 
ый о а а | 
22 еко роот оза си 
й зь Ёа апана Ша ВЕЧА зан У ыы нерал Р РУ ПН 
| і 
Клон МБ 
Красные .... 3 2 9 | 97 ТУ ж, л СЗТ ГРА м 
Пегие. 5... .| — 1131 — 4 7.0 — | з= = 8 и _ 
Светлорозовые .| — | — | — | 12 12 | 21.1 -- — | що 29 
Слоды окраски .| — | - | 2 | - | - | з- 6 21—| - 8 8.4 
Белые .. 441 || | (| | 11| 12| 64 87 | 91.6 
Клоп №10 | 
краопыеі «Ж» и и = а» =. Е ЕЕ 15 = Е. 
Пегие.;.... 6 7118 | 44 70 | 100 28 О 1 УР нь в 
Свэтлорозовые | — | | | — — оо УЧ Р 
Следь окраски р | чо А ИН мы = 3 
Белые? би з Я ЗЕ БЕ ЕЕ — 9 | 18 | 34 | 54| 110 | 100 
Клон № 12 
Краснае | "змі |03 = Ба ЕЕ ЕЕ ИЕ РУ, обу ин а з в 
Пегие а № = ||. ПИНЗа|во бив Зв | 007 ЕЕ Е = „А 
Светлорозовые . 7. | 12 |41 | 50 | 110 50 = = ЕЕ 5. 
Следы окраски | | ЕЕ — — З Сг 28 11 — 
Белые. &.. . . 8 – —|— | — — -- 6 115 | 44 |107| 172 — 
Клон № 13 
Красные е ТУЕ 1 | — 1 0.9 = оо | о По — 28 
Шегие кта. зоні Зомини 0и 9.4 ДР кн РР й — раї 
Светлорозовые .| -- – | | = в = 3 а= би 1.6 
Следы окраски а 1 0.9 р р о — 
Белые. . . . . — |21 8|– 57. 8 6 |32 | 47 | 98 183 | 984 
Клоп № 14 
Красные а.а |а| зо — = а ==: 
ПОГОНИ 5 т | 15 |48 70 | 100 — – | —– | — — = 
Светлороздвнів = ао и И. и а Е = 
Следы окр.скч .| — | = == СА о ПРО ГУ ТРИ С — 
Ралые. ооо о оо | на == 7 117 | 64 |520! 603 | 100 
Клон № 15 | 
| 
Крас Ао ОО — рей ПАРАМ а ка ый а ЕРЕ 73 73 12.3 
Пегив. . . . - - 4 25 | 41 |121 | 191 | 100 6 29 | 22 | 64| 121 2 
Св тлорозовые | — | - 1-|-| — | з — 1101301 -| 40 6. 
Следы”окраски "| ЕЕ = — В О 23 
Белые аа 0 ПЕЛЕ ГЕ — — 8 | 47| 41 |265| 361 | 60.' 
| | 
| 
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=. и. 
й Продолжение табл. 8 
Количество клубней Количество клубней 
в контроле в опыте 
Окраска бней 8, итого я итого 
а клубней бк | поколения клубней | 8 = | поколения | клубней 
ав по окраске) 2 З по окраске 
Г... а = к в ДП в НН В 
= 8 о 58 0 
ЗИВ ИИТИИ кас Ло [аи | эка. | % 
бзана ПР ВИР А ых алаа ваа _ Лаба Е 1 о ыы нан 
| 
Клон №17 
Красные Ар. е 3 | 8 | 15 | 25 51 91 | оз Рея | — 
анны У ав |= 5 | бое аа 
соетлорозовые 1 = = - | — — == = 1 = — 
Беды окраски .| — | --|-13-1 з п ЕЕ — 
О а = т 147 | 86 | 200] 340 | 100 
| 
Клон № 18 | 
Красные р и | 8 | 34 || 87 | 25 
си. .....| 8 |19| 63 | 83 | 168 | 10 | – |- | - | - | з | - 
СЗетлорозовье .| — О а ЗБ 182113 
Бедь окраски „| - || | з – Б | | — — 
зе... ...ро- 01| | з 6 128 | 51 | 95 | 176 | 7 
| | 


" 

‘ак, например, если контрольным клонам №№ 6, 12, 13, 17 свойственно 

Давать вариации от красных до цегих и светлорозовых клубней, то клоны 
Мо 10), 14, 15, 18 дают только пегие клубни. 

Опытный материал также отличается своей клоновой спецификой, 
Давая в одних случаях только белые клубни, в других же, наряду с высо- 
ом процентом белых, появляется небольшой процент других типов 

Краски, вплоть до красной, как это наблюдается в опытном клоне № 18. 

Если в опытах с сортом Зарница с каждым новым потомством наблю- 
алось наращивание процента реверсов, к исходной, типичной для сорта 
Краске, то в Майке, наоборот, наблюдается потеря ее среди части варьи- 
Ующих клонов и стойкая стабильность белой окраски, в частности, 
3 тех клонах, которье в год хирургического вмешательства дали только 
“лые клубни. Это подтверждают данные по всему опыту, приведенные 
В табл. 9. 

Данные этой же таблицы со всей очевидностью подтверждают наблю- 
сенид, что для контрольной Майки свойственно широкое варьирование 
весной до белой окраски при сохранении высокого процента пегости 

То же следует сказать и об опытном материале, но с той разницей, 
ЧТО вновь полученный, в результате вызывания адвентивных почек, 
признак белоклубневости дает самый высокий процент (86.2), тогда как, 

пример, пегие клубни составляют только 5.19. 


"ОПЫТЫ С СОРТОМ РОЗА КАМЕРСОНИ 


С этим сортом начата работа в 1942 г. Роза Камерсони — широко 
распространенный сорт в сельском хозяйстве Киргизии. Клубни его 
Красные, бывают уклонения в сторону посветления окраски, редко бывают 
ве лтыю пестринки на кожуре. Эти изменения чаще проявляются в усло- 

ях обычной весенней посадки и реже — при лотней. 
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Таблица 9 


Окраска клубией у контрольных и опытных растений сорта Майка 
(суммарно по 8 клонам) 
- 
ЗЕНА 


Количество клуб- Количество клуб- 


ней в контроле Итого. пей в опыте Игого , 
клубней |- клубной 
Паск: лубпой |2 \ ха) 1 е 
Окраска клубней ЧЕ пополенит | по«9нраско В Ех поколения | ЩО Окраск 
а Мея нь | ми, це ЗЕ ры ыы 0 
РН экз. | % |2 тш Ш] кз. | % 
| | 
Красные ...«| 6 | Ш м 5 өз | 98| — а 8) ва яз) що | 41 
Пеги в ие нь ТЕО 101! 237| 867! 726 | 76.7 6 | 29 22 64 121 5.1 
Светлорозовые . 7 12| 41 62| 122 12.9 6 | 24| 45 ~ 75, | №932 
Белые со слодамт | | 
окраски. . . | 1 1 0.1 91 6] 4 — 19| 0.8 
Белые м Піно | 2 3 — 5, | 0А 49 205| 37911403 2036 | 86.2 


Итого. . .| 34 


ГА 306 481 947 | 100 | 70 | 267 м 1540 2361 | 100 


| | 
| | | | 


В опыт мелкого оперирования глазков было взято 500 клубней, 
из которых 390 (789/,) дали апвентивные почки. Было высажено 349 таких 
клубней, от них получено только 9 растений, давших измененные клубни, 
что составляет всего 2.50/,. 

Изменения, полученные в год оперирования глазков, представлены 


в табл. 10. 
Таблица 10 


Окраска клубней у сорта Роза Камерсони в год оперирования глазков 


Количество клубней под 


кустом 
я Варяарт Я од Е м Примечанис 
> = а а а 5 
Е 5 во ам о із 
о з 125 Ба | к $ 
^ х = | Но | 5 я 
А Алаа 
| | 
1 | Контрольный ..... 5 -- — - -- 
ОЛБІВНТЬТИ М», тс б — 4 — — — 
2 | Контрольный . . 7 — — — — 
| Опытный ....... $ 5 2 — — 
3 | Контрольный ..... 6 — — == == 
(ФІББГРНЬІШЙ Й, ден м 6 — — НЕЕ 
4 | Контрольный ..... 7 — — = Б 
(Олио У на 3 — — 2 
5 | Контрольный. ... 6 — — == == 
Опытный ... — 1 — — 2 
6 Контрольный . 8 — — — — Клубни у кои’ 
Опытный . ., — 5 — — — | трольного растений 
красные, но с жел“ 
тыми просветами яд 
кожице. 
7 | Контрольный . . . . . 8 — — = 
(Оуган РЕ 8 — — — 
8 | Коптрольньй .... 5 — — = У 7Топыгных клуб" 
Опытный .....7.| -- -- — 9 — пей белые глазки, 
двух и белые и крас“ 
ные. 
9 | Контрольный .....| 23 — — = — 
ФИБирт БОМ ЛИ РРО ре — -- 18 — 
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"1 Таким образом, 9 контрольных растений дали 70 клубней, все крас- 
2, за исключением растения № 6, у клубней которого имелись желтые 
Зстринки. 
Совершенно иные рэзультаты получены у растений от оперированных 
“ЛУбней. Здесь окраска дала очень широкое варьирование. Из 66 клубней 
Мло красных 6, светлорозовых 27, пятнистых 2, неокрашенных 4, 
Эчковых 27.1 
1 В 1943 г. было высажено первое вегетативное потомство всех изменен- 
Х клубней. Пять клонов из девяти дали реверспи к исходной красно- 
Клубневой форме, т. е. напоминали собою типичную Розу Камерсони. 
" только клоны №№ 2, 7, 8, 9 сохранили изменения с ярко выраженным 
“Готативным расщеплением в пределах отдельных кустов. В 1944 г. 
сохранившие изменения клоны высаживались с целью дальнейшего 
Зучения поведения признака окраски клубней. Данные об окраске 
“Лубней во втором вегегативном потомстве представлены в табл. 11, 


Таблица 11 


Харіктгрястика второго взгзгативлого потомства измеченных клубней 
сорта Роза Камерсони 


—— 
Характеристика клубней вто- 
Характери- |Характери- | рого вегетативного потомстві 
і стика. стика клуб-(-= м че 
є клубней ней перво- | 8 оди ство клубней Прагне еы 
8 в год го веге- (8. ||. ГИ кім 
Е опәрирова- | тативного | ве | | ЕЕ || й я 
з ния потомства | Не | З | з8 | Є Е |= 
я Е 7 8 я. Е о Е 9 
а Е | 
1 | 
Свэтлорозовые | Светло- 12 | 84 4 — | — — | Почти полный 
и пятчисты? розовые | возврат. 
Пятнистыо 5 [16| -- — | — | — |Полньй возврат 
Свэтлорозовы»| Светло- Полный возврат. 
розовые 4 | 25 — —– | —– | — 
Пятнистые 1 3 — о | — 
7Келтые с к= – |= = 
Очковые Свэтло- 
розовые || = 7 то 
Пятнистьо 9 Г-- | 18 16 |-- | -- 
9 Очковме | ее ее 1126 4 
Очковые Очковые | А а = 78 
| 


фо Отмечаются дальнейшие факты возвращения признака к исходной 

ыы У клонов №№ 2 и 7. Только клоны, в которых были получены 

М» формы, довольно стойко сохраняют себя, это особенно ярко 
но на клоне № 9, 


ОПЫТЫ} С КАРТОФЕЛЕМ ЧУГУНКА 


Клубни Чугунки имеют фиолетовую окраску. Сорт поддерживается 
Коллекциях учреждений, работающих с картофелем, а также часто 
Тречается в виде примэси в производственных посадках. Характерной 


Пола 1 Очкозами формами мы называем клубни с распределением окраски по всей 
щен, ХНОЗти, за искл'очением участков вокруг всех глазков. Они остаются неокра- 
НЫми и резко выделяются на общем фоне. 
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особенностью этой формы картофеля является варьирование окраскй 
клубней от сплошь фиолетовых до чередующихся белых и фиолетовых 
пятен на кожице клубня. Сплошь фиолетовые клубни даю" 
и ботву с густым антоцианом у основания стебля, пятнистые клубні 
дают свотлозеленые стебли со слабым антоцианом. 

Для работы нами взята пестроклубневая Чугунка, полученная 07 
Казанской селекционной станции. Было оперировано 14 клубней; адвев" 
тивные почки дали 8 клубней, или 57.10/,. Из восьми высаженных клубней 


4 дали растения с измененными клубнями. Эти изменения показаны 
в табл. 12. 


Таблица 12 


Изменение клубней у сорта Чугунка в год оперерования глазков 


————__—_— 
Количество клубней под 


№ кустом 
г Варпаит РЯ Примечание 
ТАУ типичных | белых следами 
| 
1 | Контрольный ..... 5 — Ы 
Опытный зро — 11 2 
2 | Контрольный ..... 4 - — 
Опытный зно м. ЩО з. — 2 9 
3 | Контрольный . . . . . 3 — = У контрольної" 
Опытный. ооо род Фо — В} = астения 1 клі" 
ель сплошь 0" 
ний, 2 пегих. 
4 | Контрольный ..... 2 - — 
Опытный“ ...-... 1 1 — 


В последующем изучались потомства измененных и контрольный 
клубней. У Чугунки клоны также повели себя по-разному. Контрол? 
клонов №№ 1, 2 п А давали клубни только пестрые (синие с белыми просв?" 
тами), клон № З давал пестрые и синие, хотя высаживался только пестро” 
клубневый материал. 

Интерес представляет поведение измененных клубней этих # 
клонов. У клона № 1 потомства от белого клубня не получено из-за гибел? 
растения. Два клубня белых со следами окраски уже в первом поколений 
приобрели окраску исходной формы. 

Клоны №№ 2 и 3 давали только белые клубни во всех поколениях: 
Больше того, 2 клубня со следами окраски, полученные в год операци 
в клоне № 2, дали также константное белоклубневое потомство. Белы 
клубни клона № 4 также дали потомство с неокрашенными клубнямй’ 
Один типичный клубень, полученный в год операции, погиб во врем 
вегетации. 

Вообще о Чугунке можно сказать следующее. Эта форма после опе" 
рирования глазков дает незначительное разнообразие в окраске (следы” 
но в дальнейшем такие клубни или возвращаются к исходному тий? 
окраски или освобождаются от нее и в дальнейшем дают константно. 
потомство. Особенно наглядно это можно видеть из данных, приведенні! 
в табл. 13. 
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Таблица 13 


01%, е М 
Раска клубней у контрольных и опытных растений картофеля сорта Чугунка 
(суммарпо по клонам и по годам) 


аы 
Количество клубі ей Количество клубпей 
в контроле Итого. в опыте Итого | 
Окраска клубней — клубней 
год поколения |В КОПТ- год поколения в опыто 
Клубней | опери- |, а опери- 3 І 
рования І п рования І И 


З экз.| 90 | экз.| 9 | экз.| 9/5 | экз.| % |экз.| % (эха. | 90 така. 9 эка.| 90. 


т 
Бецачная . 111 | 100 | 322 |100] 893 |100] 1824 100] 11| 8.4 7 20.0 —| -- 8| 5.5 
Следы ° | || | | 71| 658.3! 28 | 80.0] 109 | 100 | 134 | 91.8 
ок- 
раеки ты в 4 | 33 з 4| 2.7 
. — | — — ==: = нау = ы =— г а. 
| | ! 
го. ..111 | 100132 |100) 89 |100 132 (100! 12 Я 35 | 100] 109 | 100 | 100 
| і 


ОПЫТ Є КАРТОФЕЛЕМ 5ОГАМУМ ТИВЕНОЗУМ Е. ГАТИМ 


Картофель бо/апит іцвегозит Ї. (ит получен нами от Казанской 
%Сударственной селекционной станции в 1942 г. 
тот картофель имеет мелкие клубни сплошного яркорозового цвета 
і с желтыми пестринками. Ботва низкорослая, урожай низкий. С хо- 
з, ственной стороны эта форма не представляет ценности, главным обра- 
М, из-за ее мелкоклубневости. 
ря Экспериментальная работа с Шаби начата в 1942 г. В нашем распо- 
> Жении имелось всего 7 клубней, которые и подверглись операции. 
Ко Этого количества 4 дали адвентивные почки. Изменения дал 1 куст. 
ї, ав Рольная половинка клубня дала растение с 25 типичными для формы 
к. 1 клубнями. Растение от опытной половинки клубня дало 10 белых 
Лубней с интенсивно окрашенными розовыми ростками и 2 клубня 
Типичной окраской для контроля. В 1943 и 1944 гг. изучались первое 
за; орое вегетативные потомства. Поведение измененных растений пока- 
НО в табл. 14. 
Данные свидетельствуют о том, что за все эти годы контрольный 
д Териал вел себя выравненно, не давая уклонений. Опытный материал 
УВал клубни белые с окрашенными глазками, пятнистые (окраска при- 
Рочена не только к глазкам, но разбросана пятнами по кожице клубня), 
ко Наконец, появлялись клубни светлорозового цвета. Самое большое 
Личество клубней (93.1%) получается с белой окраской кожицы и ярко- 
°Зовыми глазками. 
Ме. опыте с этой формой картофеля мы ожидали (по причине окраски 
09) больше всего реверсов. Но этого не оказалось. По другим же 
знакам потомство Гаїті дало картину большой и резко выраженной 
Менчивости. В частности, большим метаморфозам подвергалась ботва, 


с 
©бенно ярко это было заметно начиная со второго поколения. В опыт. 
м 


` Один клубень сплошь синий. 

я Три клубня сплошь синих. 

1 Десять клубней сплошь синіх. 

етырнадцать клубпей сплошь синих. . 
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= 
Таблица 14 
Окраска клубней у контрольных и опыгных растений картофеля 
(Г. (ит) (суммарно по клонам и годам) 
Е о 
Количество клубней Количэство клубней 

в контроле Итого | в опыте Итого, 

9 клубней клубней 

ША год поколения | В КОПТ- год поколенин в опыте 

95 о ада ВЮ Ч малый ДОЛ за 

клубней | опери- | опери- 4 

Я рования Г П за, З кода рования и Ц З роді 

Е = а С Р р | оо зо о Ро 

экз.| 9% | экз.| 9 | экз.| 91 эка.| % |эка.| % (экз. | 9/, экз. 9 |экз.| 9%. 

Типичная .| 25 |100 | 43 (100 80 № 145 | 100| 2 | 16.6 | — | — 110.4 3| 10 
Белая с ок- | 
рашенными | | 

глазками -| | | — | | —| — | 10 | 88.4 | 59 |92.2 | 217 98.9) 286 98. 

Пятнистая | — | | |) | р РИ 84| 47| 13| 57° 16| 59 

Светлоро- 1 

зовая . . | ма: — = РЫ За 21 0. 

и да р 10 ОЕ Ц) 5 205 0). ТВ лій ООВ 

Итого. ..| о| 100] 231 100 307 200 
| 


25 м 43 щі 12 | їм 64 


2 8 148 


ных растениях ботва, по сравнению с контрольными, несравненно мош“ 
нее и в два раза выше, стебель гораздо толще, с ярко очерченными гра" 
нями. Если в контроле листья светлозеленые и доли имеют ровную пла" 
стинку, то в опытных растениях они имеют темнозеленую окраску 
и листовые доли скручиваются со времени появления всходов и до концӣ 
вегетации. Опытные растения производят впечатление как бы заражен“ 
ных вирусом скручиваемости листьев, хотя фитопатологи и не считаю" 
это явление заболеванием. Подтверждением того, что здесь нет заболе“ 
вания, служит хотя бы то, что урожайность и крупность клубней изме” 
ненного потомства гораздо выше, чем в контроле. 

Подчеркиваем, что такого рода изменения появились не сразу в гой 
оперированич глазков, а в последующих поколениях. Все эти факты 
безусловно можно объяснить только как новообразование, вызванное 
лабильным состоянием организма в связи с заложением почек в тех слоя 
картофеля, где они обычно не закладываются. 


ОПЫТЫ С КАРТОФЕЛЕМ КОСТРОМИЧ 


Форма картофеля Костромич довольно интересна. Этот картофеле 
имеет белые клубни и оригинальную ботву с мелко рассеченной листово 
пластинкой. По своему внешнему виду растения ничего общего не имею? 
< нашим обыкновенным картофелем. 

История Костромича, по свидетельству его автора, селекционер? 
П. С. Гусева, такова: 

«На костромском опытном поле в 1920 г. была высажена коллекций 
сортов картофеля клубнями костромской репродукции. Среди сорта 
„Император“ Рихтера, задолго до цветения был обнаружен один куб 
с характерной рассеченностью листовых пластинок. Урожай клубне 
этого куста, не давшего цветов, был несколько слабее нормальных уро" 


жаев растений исходного сорта, форма же, окраска и прочие внешние | 


признаки никаких новых особенностей не представляли. От клубне 
рассеченно-листового куста получены были растения того же типа" 


= К ‘опросу о генетической разнокачественности тканей У растений 139 
Е 1 


При этом на некоторых из них конечные дольки листа, а у других поло- 

а. (левая или правая), ч, наконец, почти целый отдельный лист пред- 
Вляли возврат к типу «Император». 

«За 4 года, в течение которых я имел возможность наблюдать пове- 

ие этого оригинального сорта, переданного уже на бывшую Коре- 

скую селекционную станцию, никаких новых явлений не подмечал». 

КЭ Из этого письменного сообщения П. С. Гусева, адресованного автору 

ы оящей статьи, видно, что Костромич является растением с резко 

зе Раженной разнородностью тканей, возникшей спонтанным путем. 

Та форма возникла из сорта «Император» Рихтера или, как позжеон был 

“ван, Народный. Костромич получен нами в 1941 г. от Института кар- 
9льного хозяйства и тогда же был оперирован. Эта форма картофеля 

ибгересовала нас еще и потому, что в свое время с ней работала Асеева 
“', 1931), построив свою теорию «химер» у картофеля. 

у Нами было оперировано 7 клубней. Адвентивные почки получены 
4 клубней, из них 2 дали измененные растения. Коренным образом 
Менилась ботва, она приобрела вид настоящего картофельного расте- 

чиа Если Костромич вовсе не дает цветов, то у измененных растений 

е обычное явление даже в условиях южных районов (Кир- 

За Опытные растения имеют иную, более темную окраску. Резкие раз- 

й дает потомство растений из адвентивных почек, в сравнении с кон- 

п), ем, по содержанию крахмала, размеру крахмальных зерен, по ана- 
Мическому строению клубней и другим признакам. 

вобходимо заметить, что опытные растения реверсов в сторону 
ви тромича не давали, хотя за этот период в эксперименте было 
Жолько сотен растений. 


Ден 
нев 
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Эта форма картофеля интересна тем, что имеет клубни с розовоокра- 
ными вершиной и основанием, вся же серединная часть клубня 
по Рашена. Форма ся іпрегоѕит 1. оітійаЬіјойїит в количестве 8 клубней 
бы чена в 1942 г. от Казанской селекционной станции. Семь клубней 
ны,“ Оперировань, но восьмой клубень, с ярко выраженным характер- 
паз расположением окраски, был  расчеренкован перед посадкой 
В , Части: окрашенную верхушку и основание и неокрашенную середину. 
пы, аком расчлененном виде все З части высаживались в отдель- 
лунки. 
ер олученнье клубни дали следующую окраску: от окрашенной 
15 хушки -- 2 светлорозовых клубня; от неокрашенной середины — 
СО клубней; от окрашенного основания -- 4 интенсивно розовых 
Зы Ю 1943 и 1944 гг. изучались потомства этих клубней. Данные пока- 
Ют, что разница в окраске клубней сохраняется (табл. 15). 
луг ё0бходимо здесь заметить, что аналогичные опыты с черенкованием 
дуней по районам распределения окраски производились также на ряде 
Мо, Их сортов и форм. Черенкованию подвергались Майка, Чугунка, 
ме "ный синий, сеянец 2-го года Ранней розы, сеянец 2-го года гибрида 
а Ду Эпикуром и Центифолией. Все эти сорта и формы пестроклубне- 
ору, Результате черенкования аналогичные изменения в окраске полу- 
У форм Сіайзіопе, Чугунки и Майки, остальные же повторили 


Ок У 
Раску исходных клубней. 
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Таблица 15 
Потомство расчлененпых клубней картофеля 
ыы. с 
Окраска клубней 3 
Коли- Р у сті 
Вариант чество интенсивно! светло- а 
следы белая 
кустов розовая розовая окраски) 
ж 
| 
Нервое вегета- | 
тивпое потомство 
1. Потомство от вер- | 
хушки клубня. . . 2 — 4 — — 
2. Потомство от серз- 
дины клубня! . .. 10) — | _- 8 20 
3. Потомство от осно- | 
вапия клубня ... 4 8 — — — 
Второе вегета- | 
тивное потомство 
1. Потомство от вер- 
хушки клубня... 2 - 14 — - 
2. Потомство от сере- 
динь клубня ... 10 — — 12 17 
3. Потомство от оспо- ! 
вания клубня . . . 5 21 — а Р 
| 


АНАТОМИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ КЛУБНЕЙ, ПОЛУЧЕННЫХ и 
АДВЕНТИВНЫХ ПОЧЕК 


Анатомическому анализу подвергались сорта Зарница, Майк" 
Чугунка, Костромич. Установлено, что анатомически все клубни, пол), 
ченные от растений из адвентивных почек, отличаются от контрольно" 
материала, но у каждого сорта существует своя особая специфичнос?? 

Так, например, В. Ю. Базавлук установлено, что для контро? 
сорта Зарница характерно наличие яркой пигментации в пазушие? 
тканях листовых зачатков, в эпидермисе, в 1—2 слоях субзпидермальні? 
клеток, а также в районе сосудисто-проводящих пучков. У изменений 
(белой) Зарницы район сосудистых пучков вообще лишен окраски, и ли!" 
следы ее сохраняются в пазушных тканях почек. Реверсы, т. е. клубі? 
окрашенные, которые появляются в определенном проценте в последу 
щих поколениях при посадке белых клубней, по всем признакам не от? 
чаются от исходных клубней. Других различий между строением ткан? 
и клеток между Зарницей контрольной, измененной, и реверса 
не наблюдалось. | 

Более резкую анатомо-цитологическую разницу дает сорт Майк 
детально проработанный А. А, Прокофьевой. Был просмотрен матери" 
первого, второго и третьего вегетативных потомств. 

Исследования контрольных пестрых клубней установили следуй 
щие особенности в строении клеток пробковой ткани и коровой пар! 
химы: пробковая ткань красной части клубния образуется сдавленным 


1 Высаживались клубни только белы». 
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у 


„хими клетками; пробковая ткань белой части клубня имеет клетки 


РУпные, таблитчатые, длинные, правильной формы; коровая паренхима 
Оказывает ясно выраженную разнородность в строении ткани отдель- 
‚Х клеток и ядер. Так, например, при окраске, по Доминичи (Воті- 
81), ядра различных клеток в пределах одного и того же среза окра- 
б" по-разному: одни клетки и ядра интенсивно окрашены, другие 
Очень часто встречаются двух- и трехъядерные, а также двух- 
іо Рехъядрышковые клетки. Ядра также между собою резко различны. 
Дмечены два характерных типа ядер, один из них характеризуется 
1авильной сферической формой разных размеров и слабой окраши- 
б Мостью, второй тии — мелкими продолговатыми, веретенообразной 
чебмь ядрами, интенсивно красящимися. Клетки, содержащие ядра 
д леднего типа, как правило, обладают толстыми стенками. Прокофьева 
пускает, что эти два типа ядер коровой паренхимы генетически свя- 
к. я © пробкой, т. е. сферические ядра — с белыми участками кожицы 
пе и веретенообразные пикнотические ядра — с красными участ- 
а У измененных (белых) клубней Майки представляется следующая 
ны тина: пробковый слой образуется крупными, правильно расположен- 
Ми таблитчатыми клетками; поверхность пробкового слоя ровная, 
10 время как у контрольных клубней в районах красных участков 
а извилистая. 
в коровой паренхиме клетки содержат нормальные сферические 
"ра, но иногда встречаются и клетки с мелкими пикнотическими вере- 
М "ообразными ядрами, характерчыми для красных участков контроль- 
Х клубней. 
угунка в своем анатомическом строении напоминает Зарницу. 
ча ше отличия опытных клубней, по сравнению с контрольными, заклю- 
з оз в том, что в пазухах листьев почки ткани интенсивно окрашены 
т фиолетовый пигмент, в то время как у опытных клубней анто- 
т слабо выражен. 
районе сосудисто-волокнистых пучков также отсутствует пигмент, 
То время как в контроле он всегда присутствует. 
еридерма клубня у контрольной Чугунки напоминает перидерму 
и. Здесь также часто чередуются окрашенные и неокрашенные 
Ки, чего у измененных клубней не наблюдалось. 
ле остромич обладает своими особенностями. В первую очередь обра- 
од на себя внимание то, что в верхних слоях коровой паренхимы кон- 
ц. ъных клубней крахмал почти отсутствует или его очень мало, в опыт- 
в же клубнях наблюдается обратное явление — крахмал имеется 
льших количествах, начиная с первого слоя клеток. 
раза ледующая особенность заключается в том, что существуют резкие 
ыы по размеру клеток и по типу ядер в них. Если в контрольном 
мо риале клетки мелкие, большинство ядер веретенообразной формы, 
раче ИНИСТОЙ оболочкой, то у опытных клубней клетки крупные, со сфе- 
‘@скими ядрами. Можно предположить, что лейкопласты клеток верх- 
мар слоев коровой паренхимы лишены способности развиваться в крах- 
ъные зерна. 
ноет ёсколько слов о боапит ішфегозит Ї. (ит. Характерной особен- 
проб контрольных клубней является наличие окрашенной прослойки 
ону вих клеток в перидерме клубня с редкими перерывами. У изме- 
к "эа клубней прослойки отсутствуют, отдельные пигментированные 
Ки встречаются очень редко. 


би 


Майк 
Клет 
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Содержание крахмала и продуктивность контрольных и измененны? 
клубней картофеля 

Представляет интерес закономерное увеличение содержания краї 
мала и сухих веществ в потомстве оперированных клубней при сравие 
нии с контрольным материалом. Давно установлено, что распределений 
крахмала в пределах картофельного клубня строго закономерно. 

Известно, что в первых периферических слоях клубня крахмал 
очень немного, несколько больше в центре и максимальное количестЯ 
его сконцентрировано во втором, третьем и четвертом слоях, т. е. в райо! 
камбиального кольца. Отсюда понятно, что растения, полученные из болі! 
глубоколежащей ткани, клетки которой приспособлены для максимал? 
ного накопления крахмала, будут давать потомство с повышенным про 
центом крахмала. 

Определение крахмала и сухого вещества, произведенное по удел” 
ному весу на весах Реймана, а также химическим путем, подтвордий 
теоретически ожидаемое. 

Вначале приведем данные по содержанию крахмала в клубнях в гой 
оперирования глазков отдельно по растениям (табл. 16). 

Еще более рельефно выступает эта разница между контрольный! 
и опытным материалом в последующих вегетативных потомствах. 9 
показывают данные табл. 17. 

Как видно из вышеприведенных данных, уже в год оперирований 
глазков урожай опытных клубней дает более повышенное содержанй 
крахмала, независимо от изменения окраски клубней. 

Таким образом, данные по содержанию крахмала свидетельству" 
о том, что применением методики вызывания адвентивных почек можи 
повышать крахмал у картофеля и что это повышение закрепляется в ве 
тативных потомствах. Сортовые различия дают различия и в увеличени? 
крахмала. 

Наш материал говорит о том, что можно повышать содержание кра? 
мала от 1 до 3.6%. Это, безусловно, является ощутимой величиной. 

Несколько слов о продукгивности измененных растений. У-ке в пе? 
вые годы работы было подмечено, что опытные растения, в сравнени! 
с контрольными, дают более мощные, как бы омоложенные растений 
с более крупными клубнями, чем у контроля. 

В 1945 г. проводилось в полевых условиях испытание контрольной 
п опытного материала. 

Результаты представлены в табл. 18. 

Рельефная разница в урожае наблюдается при сравнений клоно’ 
Зарниць с тремя стандартными сортами — поздним Вольтман, среди 
поздним Лорх и ранним Эпикур. Приведем несколько примеров (табл. 49). 

Еще болео резкую разницу в урожае в пользу опытных вариантд 
дали сорта: Майка, Габиш, Чугунка п др. 

Небезинтересно отметить, что в том же году в небольших колич 
ствах на нашем экспериментальном участке выращивались контрольні" 
п опытные (оперированные) половинки клубней нескольких сортов каў 
тофеля, полученного из Института спиртовой промышленности. В опы 
были следующие производственные сорта: Остботе, Кореневский, Воль? 
ман, Советский, Стахановский, сеянцы №№ 15567 и 15627. Данные об Й 
урожайности приведены в табл. 20. 

Показатели урожайности говорят о том, что растения опытных варй 
антов гораздо продуктивнее своих контролей-половинок. у 

Нельзя пройти мимо одного, довольно интересного явления у клуб 
певого материала, полученного из адвентивных почек. Он оказываето 
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Таблица 16 


Со = 
держание крахмала п сухого вещества в клубних контрольных и опытных. 
растений в год оперирования глазков (1944) 


— 
Е т 


№ Процент Процент 
а И сухого 
Варианты растения Окраска клубней крахмала И 
== __ 
| 
Зарница 
итрольный ема 7 те Типичоая 17.4 23.2 
Кон Ие Е 1—1 Белая 18.2 23.9 
Оцу Вольный 2-18 | Типичная т 22.9 
Котик . 2—13 | Белая 18.7 24.5 
Оц, Рольный 3—21 Типичная 16.4 22.1 
сытый . 3—21 | Белая 17.2 22.9 
пітрольньй 4—37 | Типичная 15.4 21.1 
Кочтний . 4—37 | Белая 15.4 21.1 
Оп, "Рольный 5—48 Типичная 16.5 207 
Ко стный 5—43 | Белая 17.4 28.2 
О Трольный 6—48 | Типичная 170 22.4 
ный 6—48 Белая пари 24.5 
М айка 
О "Рольный їі Пестроклубневая 11.9 8 
а... о 1 » 18.2 8 
Оптрольний 1. 2 » 11,0 16.7 
Қортный . 2 Белая 18.9 19.6 
Ощьзрольный 5 Сплошь красная | 10.0 Зі 
Ы й » » 12.0 . 
Опитроцьцый т » » п. я 
К и 7 » » .0 . 
би Рольный 8 » » 11.0 167 
“Тный . Я » » 12.4 8.2 
п рольный 10 м » 9.9 15.7 
ный | 10 Свстлорозовая 10.1 15.8 
Чуг Унка 
Ко 
Од Рольный 1 Пеган 11.4 17.2 
Кон НЫЙ Дн 1 » 12.2 18.0- 
а 2 » 12.9 ой 
гар РРО М 2 » 14.6 .4 
О Вольный 8 » Тот 17.9 
о . 3 » 14.4 20.1 
Оц прольвый 4 » 12.0 171 
А әт 4 » 18.6 з 
а | 6 Силошь синяя 16.6 22.4 
Конный . б » » 17.0 22.5 
пы" Вольный о 8 » » 15.1 20.9 
НЫЙ 8 » » 17.2 29218 
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Продолжение табл. 18 


Процент 

Вариант № Окраска клубней Процент сухого 

растения крахмала еще 

р ПОРУ ПС І ВИ рейс бо о 

Вольтман 
Контрольный . . . . . 1 Красная 197 255 
Опытный З 1 » 20.4 26.1 
Контрольный . 2 » 18.0 98.9 
Опытный 9 » ОТ 25.8 
Контрольный 4 » 18.2 21.9 
Опытный з 4 » 20.6 26.3 
Контрольный . 6 » 20.0 25.8 
Опытный 6 » 20.5 26.3 
Контрольный . . И » 18.0 23.7 
Опытный ..... 7 » 20.0 25.3 
Контрольный 8 » 19.8 25,5 
Опытный а ей 8 » 23.8 | 29.5 
Контрольный ..... 12 » 19.8 | 25.6 
Опыта. ОТУ" 12 » 19.5 25.3 
Контрольный .. . ..! 14 » 21.3 | ИИ 
ОпБиЦНВІЙ 2. тр 14 » 290 98.4 
Эпикур | 

Контрольный . ві Белан | 112 16.9 
Опытный ... 8 » 12.0 60 
Контрольпый . 7 » 11.2 | 16.9 
Опытный . . 7 » 18.7 19.5 
Контрольньй . 8 » 18.9 | 19.6 
Опьтньй о 8 » 14.4 20.1 
Контрольный . . 9 » 11.9 17.7 
Опытный 9 » 12.2 17,9 
Контрольный П » 11.6 17.4 
Опытный 11 » 11.6 | 17,4 
Контрольный . 13 » 13.0 18.7 
Опытный о 13 » 18.4 19.1 
Контрольный . . 17 » 12.7 18.5 
Опытный ... 17 « 18.4 19.1 
Контрольпый . 18 » 12.6 18.4 
Опытный .. 18 » 18.4 19.1 
Контрольный 19 » 12.6 184 
Опытный 19 » 13.1 | 18.9 


более устойчивым к вырождению, нежели потомство из контроль 
половинки клубня, не подвергавшейся операции. Это наблюдается на к 
дельных клонах Зарницы, но особенно хорошо можно видеть на кар" 
феле сорта Майка. Е 
В 1942 и 1943 гг. этот сорт (варианты — контроль красноклубней, 
й опытный — белоклубневый) выращивался путем весенних посад 
на Киргизской селекционной станции (г. Фрунзе). Контрольные рас, 
ния уже на второй год (1943) были выродившимися, опытный же матер”, 
если и болел, то в незначительной степени. При последующих клуб? 
вых репродукциях в условиях Москвы разница не только сгладила 
но стала еще более контрастной. К. 
В дальнейшие годы нами испытывались на урожайность 2 кл? 
картофеля Майка, №№ 14 и 15. Данные приводятся в табл. 21. 
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Таблица 17 


Содержание крахмала и сухого вещества в клубнях вегетативных потомств 
контрольных растений 1 


Процент Е 
о с г 
Варпант Мо клона Окраска крахмала а 
Бр. - Й 
Зарница? 
трольный К: му 1 Р ще и 
н" 1 Белая 19. | 24. 
Од трольный тее. ЗА 9 Типичная 18.7 | 24.5 
Ко ЕИ]. ате. в 2 Белая 19.3 25.0 
б ши трольный гордо Я 12 Типичная | 17.2 22.9 
Ву оО О Ию 12 Белая 18.0 23.8 
о ИтТрольный ..... 16 Типичная 16.4 оон 
о тиьй Уби Ми 16 Белая 17.4 28.2 
О оИТрольный З. а: 17 Типичная ТО 99.9 
Каатный Я а 577 17 Белая 18.2 28.9 
0 Итрольный к. РОД 18 Типичная 17.4 23.2 
опытный о ВЕ 18 Белая 18.5 24.9 
б 'Трольный гр. Ел 19 Типичная 1 22.9 
катый ВС У: р 19 Белая 18.2 23.9 
0 а ольный И: 20 Типичная 17.2 92.9 
Ей ....... 20 Белая 19.0 24.7 
О ’Итрольный Ка 21 Типичная 18.2 23.9 
тт О ТЕРОР, И 21 Белал 19.0 24.7 
Оци1рольный іні З дах | | 218 
Гани О И елая 3. 24. 
Контрольний НЕ СА 27 Типичная 18.0 28.8 
онеро? 2 б. о 27 Белая 18.1 28.8 
Ко Майка? 
О Трольный..... 14—32 | Пестрая 13.1 18.9 
кытый Ян Волал 14.9 20.6 
НТ 15—33 Пестрая 12.6 18.4 
( Вольный га. 2. р 
пыт 7л, ее нь, .| 15—83 | Белая 14.7 20.5 
К Чугункад 
Онтродьпый ЖЕ У Пестрая 12.9 18.6 
й У Д . М. — Бе | 18.7 19.4 
г, Латум 
"Здапит гш(етозит. Ї. 
Іашт) 3 
вони. 4 Розовая с про- 14.7 20.4 
р светами 
Мызы еы з 4 Белая с окрашен- 14.7 20.4 
ными глазками 
к Костромич? | 
О 
ныне А.а" 1 Белая, листья | 16.4 Я 
у асзечонньв 
КЫ и, н. 1 Нолан листья 20.0 25.8 
обычны? 


‚ Определение крахмала и сухих веществ производилось осенью 1944 г. 
Тод оперчрования глазков 1941-й. 
Год оперирования глазков 1942-й. 
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Таблица 18 


Урожай картофеля сорта Зарница (смэсь клонов} 


_- Мон 1 ЛЕ ЕЮ“ Е эн 


Урожай Средний | Урожай, 

аа Площадь| Количество со всей вес В перес"? 

р (м2) кустов площади 1 куста на | Га 

(кг) (г) (ц) 

24 

Контрольный ..... 208 6201 393.8 604 189.3 
Опытный (клубни бе- 

О) оь В 208 728 586.7 787 258.0 

Опытный (ревергь) . . 208 700 471.5 673 226.7 


Таковы факты, свидетельствующие о том, что генетическая разі! 
качественность тканей и клеток является самым общим и характери? 
явлением для вегетативно размножающихся растений и, в частнос?! 
картофеля. 


Таблица 19 


Урожай стандартных сортов и отдельных клонов картофеля сорта Зарница 


о 
= н Я 
о Е Коли- Урожай 
а Название В Варнант чество |Площадь сек пораи 
ОХ ае м еей 
2 4 р 
В ни Ин 
1| Вольтман . .| — | Стандарт поздний 3 36.9 41.380 112.4 
Лоре. — Стандарт средне- 3 36.9 86.220 288.6 

поздний 

8 | Эпикур . . .| — | Стандарт ранний 3 36.9 82.140 222.6 
4| Зарница . . 1 | Контроль 3 36.9 43.899 118.9 
5 » ..| 1 | Опыт (бэлая) 3 36.9 63.840 173.0 
6 » ..| 16 | Контроль 2 24.6 27.260 110.5 
7 » ..| 16 | Опых (белая) 2 24.6 50.700 206.9 
8 » ..| 17 | Контроль 3 36.9 67.980 184.2 
9 » ..| М | Опыт (белая) 3 36.9 90.650 245.6 
10 » ..| 32 | Контроль 2 24.6 49.210 200.0 
п » ..| 32 | Опыт (белая) 2 24.6 59.920 243.6 


Явление это, безусловно, не редчайшее исключение, как утве 
ждают отдельные исследователи и, в частности, Т. В. Асеева. Р 

В наших опытах любой картофельный клубень, при получейй 
из него адвентивных почек, дает в потомстве то или другое новое ка 
ство и чаще всего такое качество, как повышенная продуктивность. 


1 Қлубни были высажены всюду в одинаковом количестве. За период =) 
тации отдельные растения выпали, и к уборке их количественные соотноше 
оказались разными. 
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Урожай разных сортов картофеля в год оперирования глазков 


НИЕ Общий Урожай на куст 
Сорт Вариант чество | урожай о 
кустов кг) в "о 
чі Рр контролю 
ежа. и д аа РР 
Кк реневский ..| Контрольный 30 18.0 433.3 100 
ово А Опытный 30 18.6 620.0 143.3 
токий ...| Контрольный 14 6.6 471.0 100 
тб Опытный 14 7.5 535.7 118.7 
оте... ..| Контрольный 11 8.0 727.3 100 
Воль Опытный 11 11.3 1027.3 141.2 
ман. м. Контрольный 10 Б.7 570.0 100 
С ах Опытный 10 7.0 700.0 122.8 
ановский. .| Контрольный 6 3.4 566.6 100 
Съд Опытный б 4.5 750.0 132.3. 
нец № 15567 Контрольный 5 5.4 1080.0 | 100 
Опытный 5 6.4 1280.0 118.3, 
> № 15627 Контрольный 4 2.5 625.0 100 
Опытный 4 3.0 750.0 120.0 
Таблица 21 


А 
«По м 
Чень вырождения и урожайнос 


ть стандартных сортов и клонов картофеля 


К Майка (четвертое вегетативное потомство) 


| 
Коли- | Қоличество вы- | Общий 
С ИЙ о 
Название ЧӨство | родившихся рас- ровай Урожай 
Вариант кустов | тений лян: Ва КУСТ 
сорта я пи (г) 
че | делянке | экз. | 9, 9 
Я 
Вод, 
Тор?мав оС Стандарт 37 0 0 Ра 332.4 
м... » 39 0 0 42.8 | 1084.6 
Мавр..." » 38 0 0 24.6 647.1 
уха №14 ..| Контрольный 87 37 100 2.8 75.6 
‚ №№ ..| Опытный 39 8 77 40.4 1035.8 
‚ №15 ..| Контрольный 36 34 94.4 5.2 144.6 
№ 15 : Опытный 38 9 280) 19,8 521.0 
ВЫВОДЫ 
ма: В пределах любого организма, и особенно у растений, размно- 
че т ЦИхся вегетативным путем, ткани и клетки генетически разнока- 
Веннь, 


зр Картофель представляет собой образец ярко выраженного дока- 


дед 


- 


Льства наличия в растительных организмах генетически разнородных 
ОК и тканей. 
9. Эти породные различия обусловлены двумя причинами. Первая 


на в. — гибридное происхождение сортов, сказывающееся не только 

"нет ловых клетках, но и на соматических. Вторая — с течением фило- 

нце, ‘Ческой жизни вегетативно размножающихся организмов под влия- 

Стає» Условий среды степень дифференциации клеток и тканей возра- 
' В организме формируются резко различные признаки и свойства. 
10* 


148 И. Е. Глущенко 


2. Эти различия могут быть проявлены не только во внешних мой 
фологических признаках (тип листьев, окраска клубней), но и во вн) 
тренних (разные клетки, ядра, ядрышки, хромосомы, разное коли 
ство их, разный биохимический состав тканей и клеток). 

5. Попытки менделистов-морганистов объяснить явление генети“ 
ской разнородности тканей химерами мутационного порядка не выде?’ 
живают критики. Уже один тот факт, что вызванные из адвентивнь? 
почек растения с белыми клубнями в дальнейших потомствах дают во? 
врат, нацело снимает формалистское объяснение этого явления. 

6. Познание явлений разнородности тканей и клеток может ста? 
надежным селекционным путем для создания новых хозяйственно цей 
ных форм и сортов. Применяя методику получения адвентивных почей 
можно создавать более продуктивные сорта картофеля и других ве 
тативно размножающихся растений. 
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ВИД КАК ЭТАП ЭВОЛЮЦИИ У ГЕТЕРОТРОФНЫХ 
И АВТОТРОФНЫХ РАСТЕНИЙ 


В. Ф. Купревич 


Принято считать виды формой существования живого вещества, 
явлением его многообразия и как бы единицами измерения послед- 
а. Одновременно вид рассматривается, по крайней мере системати- 
ба, и-еволюционистами, как этап эволюции. Между видами, даже самыми 
Щи кими и родственными, обязателен морфологический или какой- 
‚ будь иной, чаще физиологический или биологический, перерыв 
Сое). В зависимости от величины гиатуса и содержания или объема 
Бо характеристики вид, а следовательно и представляемый им 

“П эволюции в разных группах растений, может и должен оцениваться 
"разному. 

Этому вопросу, а также вопросу о так называемых движущих силах 
В ция в различных группах растений посвящена настоящая статья. 
об аключение мы делаем попытку, исходя из результатов коллективного 
ж лення, наметить возможные пути сравнительного исследования 

Цессов, определяющих отдельные этапы эволюции гетеротрофных 

автотрофных растений. 


ГЕТЕРОТРОФНЫЕ РАСТЕНИЯ 


ау ЗВестНы два основные направления эволюции растений, представ- 
тро іме двумя как бы противостоящими группами организмов — авто- 

офами и гетеротрофами. Они в совокупности определяют материальный 
ме Пергетический баланс живого вещества на нашей планете. Группа 
в кеотрофньтх растений, являясь как бы промежуточной, имеет подчи- 
ное значение. 

Эволюция гетеротрофов осуществляется по пути приспособления 
орг мому усвоению или переработке и усвоению живым веществом 
м нических соединений. Неспособность любого члена этой группы 
рав Реработке и усвоению вещества и энергии органических соединений 
к= его гибели. Поэтому направление, или эволюционный поток, 
ДИК пу щий любую часть гетеротрофных растений, должен опре- 
нер ться функциональными изменениями, благоприятствующими сохра- 

ию участвующих в нем неделимых. | 
я Зтап эволюции, соответствующий виду у гетеротрофов, представ- 
щих различные классы или биологические группы, не всегда равно- 
эн. Так, комплекс признаков, характеризующий вид у многих бак- 
ї. вислне исчерпывается функциональными свойствами. Незначи- 
ж изменение функциональной активности этих организмов, не отра- 

СЬ сколько-нибудь заметно на их трудно различимых деталях строе- 
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ния, сообщает новые свойства и возможности несущей эти изменений 
клетке. Очевидно, в данном случае определенный отрезок филогенезі! 
равнозначный возникновению нового вида, представляется не сто? 
длительным и сложным, как это можно допустить для высших грибов 
Неравноценность вида как этапа эволюции особенно ярко проявляет 
в многочисленной группе гетеротрофов-паразитов. 

В качестве иллюстрации к сказанному выше привожу выпержкй 
из сочинений, содержащих характеристики видов. 

Выдержка из «Ключа для определения видов рода РйуютопаЯ 
(из Бердже, 1936, стр. 312): 


«Образуется желтый пигмент. 


а. Мелатина разжижается. 
Ь. Молоко свертывается. 
с. Нитраты не редуцируются. 


СС 1. Крахмал не гидролизируется. 


12. Рьуютопаз хапиюс ога. 
13. РАуютопаз зиттізидатз. 


аа. Крахмал гидролизируется. 


14. РЉуіотопаѕ сійгі. 
15. Ріуіотопаз реагаоти. 


сс. Нитраты редуцирулются. 
16. РАуютопах рараоетісоіа, 


р. Молоко: слабое кислотообразование. 
с. Нитраты не редуцируются. 
4. Крахмал гидролизируется. 


17. Рруютопаз сатрезітівз уаг. аттогасеае. 
18. Рруютопаз сиситЬійае. 


94. Крахмал ле гидролизируется. 
19. РРуютопаз ітапвіцеепзу. 


Ключ построен на признаках преимущественно функциональных. 
В других группах в характеристике вида решающее значений 
имеет субстрат или ответная реакция последнего, как это можно видет? 
на следующем примере. 

Выдержка из «Ключа для определения видов рода ,5/ғерѓососсих) 
{из Бердже, 1936, стр. 85): 


«А. Гемолитическая группа. Бета-тип. 


а. Кислота на лактозе. 

р. Отсутствие кислоты на манните. 

с. Кислота на салицине. 

4. Обнаруживается при острых патологических состояпиях у человека. 
1. Уігеріососсиз руорепез. 


44. Обнаруживается при специфическом заболевании у человека, 
е. Скарлатина. 


2. 151теріососсиѕ зсагіайіпає. 
ее. Пуерперальный сепсис. 
З. Зігеріососсиз риєтрегаїіз. 
еее. Рожа. 
4. Упгеріососсиз етузіреіайів. 
ееее. Эцидемическое заболевание глотки. 


Вид как этап эволюции у гетеротрофных и автотрофныт растений 151 


— тт тт | б б ' -??й іі Т 


ча 


5. бітеріасоссиз ерідетісця 


444. Обнаруживается при заболеваниях кроликов. 


6. бигерюсоссиз сипісиії». 


а В описании видов сапрофитных и паразитных бактерий доминируют 
ае функциональные признаки. Привожу описание двух фитопатоген- 
Х бактерий (из Бургвица, 1935, стр. 32—33). 
«З. ВасіЧиз іћеае Ногі её ВоКкита, 1915. 
а Палочка; 0.8—1.0 у. х 1.4 —1.8 р; короткими цепочками; перитрих; 
м Грам-отрицательна; факультативный анаэроб; колонии на жела- 
Гы бело-серые, блестящие, затем коричневые; на картофеле колонии 
0-серые, затем желтоватые; желатину разжижает; молоко не сверты- 
Зет; не сбраживает глюкозу и сахарозу; индол образует слабо». 
«1. ВасіШиѕ һатаі Ном еб Міуаке, 1911. 
а; елочка; 1.0—1.2 их 1.8—2.0 и; перитрих; споры; Грам-положи- 
пле на; факультативный анаэроб; колонии соро-белые; бульон мутит, 
ф нка; желатину разжижает; аммиак и индол образует, сероводород 
Образует». 
сти Диагнозы обоих видов содержат примерно одни и те же характери» 
ки. Однако определяются они довольно гладко, ибо В. іпеає парази- 
"рует на листьях чайного куста, тогда как В. Лагаї встречается на вет- 
Ях японской ивы. Критерием вида здесь, как и во многих других слу- 
ЧЯх, является субстрат, на котором зарегистрирован паразит, а не при- 
ш последнего. Субстрат в качестве одинственного критерия известен 
сі многих неплохих видов паразитньх грибов. Привожу пример из со- 
а вленного мною ключа для определения видов Ме/атрѕога (Ите@ тие), 
Разитирующих на баЙсасече: 


«А. Оболочка телейтоспор более или менее утолщена у вершины. 
1. Оболочка у вершины сильно утолщена, до 6—10 џ. 
а) На бах Фегфетройа Рай. 


Меатрзота Бетфетіроїйі Карт. 
в) На других видах Зах. 
М. (апс-сартаеатит Кіер. 


2. Оболочка у вершины слабо утолщена, до 1.5—2 у. 
а) Уредоспоры шаровидные или широко эллипсоидальные. 
+ Уредо- и телейтокучки на нижней стороне листьев, на секц. Сартеае. 


М. еоопуті-сартасатит Кіер. 


-- + Уредо- и телейтокучки на обеих сторонах листьев; на секц. Негра- 
сеае-Атсбісає. 


М. агсіїса Возіг. 


в) Урелоспорь эллипсоидальные, реже нродолговатые или шаровидные. 
Е АЯТО иав ИЙ ИИ а М геисшалае В1уё. 
+4 На баЙх уезоепѕіѕ Звет. „еее М. уезоепѕіѕ Міуаре». 


па Этап эволюции — вид у многих бактерий и грибов, большинства 
хер авитных и ряда сапрофитных, как $ассћаготусеѕ, несмотря на значи- 
ую дистанцию между этими группами низших растений, очень оли- 
ом как по содержанию, так и способу его осуществления. Здесь и там 
ЗА незначительными изменениями функционального харак- 
то Примером другого, более высокого этапа или, точнее, уровня, на ко- 
мы протекает становление вида, могут быть некоторые группы гриоов, 

имущественно сапрофитных. Привожу выдержку из обзора видов 
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рода ВЛігориз (Л исоғаїеѕ; по Ханзава (Напхама), из Наумова, 1935, 
стр. 77): 


«А. Психрофильная группа. 
Нет роста при 377, способность к осахариванию и брожению не выражена’ 
Крупные виды с крупными спорангиями (100—300 м.) и спорами (7--15 р) 
ОРНА ЗАВ ЦІЇ Тре ру Віігориз тівтісапѕ Ергепі: 
В. Хороший рост при 377, обладают хорошо выраженной способностью к осаха 
риванию крахмала и брожению. Спорангии {30—200 в.) и споры (3—86 
мелкие, 
а) Образование спорангиев идет еще при обычной температуре (мезофиль' 
ная группа). 
$ Бесплодный воздушный мицелий выражен хорошо. 
+ Ображиваєт рафинозу, патогенний ........ ЛЬ. Трифіпі НІ 
З; Не сбраживаєт рафинозу ион... ЮВ. Плати НІЙ 
$ Бесплодный воздушный мицелий отсутствует или представлен слабо’ 
+ Высота колоний 2—6 см, спорангиеносцы рыхло расположенные . " 
п ва в вод З а ди ЕВ. подозиз Матуз 
+ Высота колоний ниже, 1—2 см, слой спорангиеносцев плотный. 
75 Колонии черные, споры более или менее однородные . . Ай. иене За 0. 
7 Колонии бурые, споры разпообразной величины... Ар. Кагапепь! И.» 


Здесь значительное место занимает морфология. Однако функцио“ 
нальные признаки в характеристике некоторых видов являются решаю“ 
щими. Различия в способности сапрофита использовать как источник 
углерода то или иное органическое вещество, принимаемые в качестве 
критерия вида, весьма легковесны. Этап эволюции, представляющий 
такой чисто «функциональный» вид, может быть эфемерным. В самом деле, 
по Тамия (Тапиуа, 1935), гриб АврегеїШиз отузае может использовать 
в качестве источника углерода 150 различных органических соединений; 
Для переработки и усвоения каждого из этих 150 соединений гриб дол" 
жен располагать соответствующим механизмом или одним универсально 
действующим аппаратом. Мало вероятно, чтобы этот аппарат не изме“ 
нялся в своих деталях, скажем, в наборе или активности ферментов, 
в течение онтогенеза или оставался тождественным у всех особей вида: 
Здесь, быть может как нигде в другой области, требуется высокая тща“ 
тельность исследования. 

Сапрофитные и многие паразитные грибы, а также слизевики разли" 
чаются преимущественно или исключительно по морфологическим при" 
знакам. Для определения обычно требуется микроскопическое исследо“ 
вание. Привожу пример. 

Выдержка из «Ключа для определения видов рода Гтатеез», Рой 
ротасеае (Николаева, 1938, стр. 390—391): 


«17 (16) Растут только на хвойных породах и о о пе И ар с со 
= Рарцут,на лИстнонних . . 2а а ЧИ 
18 (17) Поры мелкие, шляпки 4—5 на 1 мм толщ. . . 11. Т. зфиаіепѕ К атві, 

Поры крупные, шляпки 0.5—2 на 1 мм. 4° 


19 (18) Шляпки до 0.3—0.5 см толщиной; гифы без инкрустации; споры 7—9 2.5— 

9. от я, ЕО: 
— Шляпки более толстые, 0.5—1 см; гифы обычно инкрустированы; споры 9-77 
12 Ж 4—5... ._Т. Реетотогрйа (Ет.) 110уй: 


20 (17) На А/пиз дітідїз и бунта атитепзіз; гифы до 3.5 р. толщиной. . рг. 
Т СААС а о а Є РАНН 
= На различных лиственных породах; гифы до 5—6 и толщиной | 2508 
24 (20) Шляпки мелкие, до 3 см длиной, поверхность белая или слегка желтоватая 
Р Тар ар мВ зв В 24. Т. ѕеріит ВетЕ. 
— Шляпки крупные, 3—11 см длиной, поверхность иной окраски... . , 22 
22 (21) Поверхность гладкая, ровная, почти блестящая . , 21. Т. Гтифатзкуе РИ». 


Этот ключ построен на морфологических признаках. Принимается’ 
во внимание также субстрат, но последний в описании вида представ" 
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Чяется как бы аналогом данных о географическом распространении 
У высших растений. География вида в этой группе растений дает очень 
"ало или ничего не дает. 
і В итоге различия между зтапами эволюции — видами — в различных 
Руппах гетеротрофов могут быть представлены следующим образом. 
еа Вид у наиболее примитивных гетеротрофных растений, преиму- 
доа. венно одноклеточных (бактерии, особенно в медицинской микробио- 
б ии; отчасти актиномицеты, дрожжи) характеризуется отношением 
зн УбСтрату или способом воздействия на него. Функциональные при- 
аки (физиологические, биохимические, иммунобиологические) опреде- 
в Т место и значение этих организмов в природе. Этан эволюции, соот- 
стас ющий виду, исчерпывается здесь приобретением и относительной 
Зилизацией (в процессе естественного отбора) определенных функцио- 
Чьных свойств. Морфологические признаки выступают в характери- 
ы таксономических единиц более высокого ранга, начиная с рода. 
ем; характеристики многих родов сем. Васіегіасеае основаны на функ- 
Чальньх признаках | Бердже, 1936; Бьюкенен (Висһапап), 1946 —1918]. 
У айа Вид у более высоко организованных гетеротрофов: сапрофитных 
ха, лупаразитных грибов (мукоровые, многие несовершенные) обычно 
пу актеризуется морфологическими признаками. Однако нетрудно обна- 
ать, что и здесь наиболее существенный признак — способ воздей- 
"Я на субстрат, т. е. признак функциональный. 
физ Вид у сравнительно высоко организованных гетеротрофов: сапро- 
те, Ви паразитов (грибы — низшие я высшие; слизевики) обычно харак- 
‚ОМзуется только морфологическими признаками, чаще всего органов, 
о нн с размножением. Связь с определенным субстратом обычно 
Дит в характеристику вида, но имеет второстепенное значение. 
ногочисленнье виды этой наиболее обширной группы далеко 
А „Равноценны. Неравноценность их объясняется наличием многих в зна- 
ча льной мере автономных направлений или потоков эволюции. Из них 
Олее значительны следующие, 
па ,а) Прогрессивная специализация, т. е. сужение круга субстратов, 
предо орых способен развиваться сапрофит или паразит (например ряд 
(Ставителей Ройурогасеае, Аратісасеаг и др.). 
о Прогрессивная «универсализация» аппарата воздействия на среду 
ад Ть до способности развиваться на очень многих субстратах расти- 
"ого или животного происхождения (виды Фепісійшт, АзрегейШиз. 
“Ругие преимущественно плесневые грибы). 
В 3) Переход на паразитный образ жизни — все настоящие паразиты. 
Зи ем эволюционном потоке нередко морфология организма-пара- 
Ха Как бы отступает на задний план, предоставляя решающее значение 
Не, «Ктеристике питающего растения, включая ответную реакцию послед- 
ов Муществуєт большое количество так называемых «биологических» 
хости морфологически тождественных, но различающихся приурочен- 
По о К разным питающим растениям (виды Риссіпіа на Сагех; Меіат- 
На байсасеае и другие). 
Ще, СНовным фактором, как уже говорилось выше, в любом существую- 
ф чы. возможном потоках эволюции гетеротрофов являются изменения 
Пы Циональные. На основе этих изменений осуществляется естествен- 
або Отбор. Функциональные свойства определяют здесь не только успех. 
Нос бе за жизнь, но также и конкретное место каждой особи на поверх- 
Зви, емли или в биосфере. Адаптивные морфологические признаки 


ой дифференциации, как и в борьбе за жизнь, имеют подчиненное 
ие. 
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АВТОТРОФНЫЕ РАСТЕНИЯ 


Автотрофные растения, низшие и высшие, преимущественно фотоси? 
тетики, в противоположность гетеротрофам менее зависимы от субстрат? 
вследствие способности использовать любую среду, физически досту 
ную, обладающую некоторыми универсально распространенными свої" 
ствами. Хемосинтетики — серобактерии, нитробактерии и другие, напро 
тив, проявляют, наподобие гетеротрофов, значительную зависимосі? 
от субстрата. Фото- и хемосинтетики в отличие от гетеротрофов имею! 
свои особые направления эволюции. Главнейшие, из них следующие 

1) Приспособление к усвоению углерода путем использования химй 
ческой энергии, обычно — энергии окисления неорганических вещес? 
{хемосинтетики). " 

2) Приспособления к фотосинтезу: выработка пигментного аппара? 
и способа размещения его в пространстве; обеспечение максимально! 
контакта с внешней средой; прогрессивчое развитие и стабилизац 
физиологических и биохимических процессов. Изменения, в основ 
ном, связаны с освоением пространства, т. е. имеют морфологический 
характер. 

3) Приспособления, обеспечивающие транспортировку к любой точі 
организма веществ, необходимых для нормального функционирован 
протопласта. 

4) Приспособления, связанные с водным режимом (преимущественії? 
ксерофилизация). 

5) Приспособления по пути совершенстнования саморепродукци! 
и размножения — от хламидоспоры до сложного цветка. 

6) Эволюция по пути освобождения от власти внешней среды $ 
приобретение организмом все большей относительной автономности. 

Эти, равно как и другие существующие или возможные направлений 
эволюции автотрофов, теснейшим образом связаны с морфологическим 
изменениями. И если у гетеротрофов адаптации могут достигаться пут, 
одних только функциональных изменений, без участия морфы, то у авт 
трофов-фотосинтетиков любые адаптивные изменения, даже чисто фун 
циональные, в силу сложности строения, неизбежно завершаются прид" 
ретением новых морфологических признаков. В самом деле, приобре", 
ние сапрофитом способности к гидролизу клетчатки не нуждае?“ 
в каких-нибудь морфологических изменениях, тогда как, наприм А 
повышение теневынобсливости высшего растения-фотосинтетика неизбежі 
отразится на количестве и распределении пигмента, на строении лису 
и ряда других органов. Каждый этап эволюции в любом эволюцион 
потоке автотрофов, особенно высших, теснейшим образом связан с бор’, 
бою за освоение и преодоление пространства, включая борьбу буквал» и 
за «место под солнцем». У гетеротрофов, напротив, каждый новый эт 
характеризуется несколько иным отношением к субстрату, 

Морфологические признаки доминируют здесь во всех группах, нат 
ная с простейших водорослей Суапорйусеае и кончая высшими цвет! 
вими. Различия видовых характеристик не столь значительны и пестР, 
как у отдельных групп гетеротрофов. Для сравнения привожу выдер и 
из монографии А. А. Еленкина «Синезеленые водоросли СССР», 193 
‘стр. 493: 

ТАБЛИЦА ДЛЯ ОПРЕДЕЛЕНИЯ ВИДОВ РОДА БКІЗСНЕВЕТ.І.А (СУАМОРНУСЕАЁ!' 

*  СВМ. БТІСОМОМЕТАСЕАЕ) р 


1. Главные нити почти всегда однорядные, редко местами двурядные - * й 
-- Главные нити большею частью дву- и многорядные . . . . . 4 4 " " " 


(4 
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2. Ширина клеточек главной нити 3—4 Ш... .\, Й. атђівиа (Мао. бот. 
г> Ширина клеточек главной нити 6—8... , . ... 2. Е. таїог Сот. 
З. Ширина главной нити не свыше 21 р... м4 
— Ширина главной пити 30—95 р. ПОЧИТ ИИ РНИИ УЧ Ч 
- Боковые нити большей частью чөтковидные . . 3. М. фе»тайз (Зсй\.) Сот. 
— Боковые нити цилиндрические... . . Я. Б. тизсісоїа (ТГриг.) бот. 


9- Ширина главной нити 46—95 д, боковых вегвлений 10—14 И зви 
з В п о елт СО ЗОО 
— Ширина главной нити 30—60 р, боковых потвлений 15—26 р... . . 
БРАМИ АТМ, гу о) РА АЮ Де лим о 6. М. тігабійіз (Веск-Мапп.) КіепК. 
1. Візсретейа атрівиа (Маб.) бот. Главные нити 6—9 и шириной, с очень широ- 
ри желто-коричневыми влагалищами, стелющиеся, многократно изогнутые, тесно 
к роплетающиеся и образующие черно-коричневые дерновинки в форме войлока или 
- Ш. Клеточки главной нити почти шаровидные или цилиндрические, 3—4 и шири- 
бесу, Ветви прямостоячие, изогпутыо, 3—4 м шириной, с более или менее широкими 
2 аВетными или желто-ко ричневыми влагалищами и с цилиндрическими клеточками, 
ЦИ № щириной, более или менее расширяющимися к вершинам ветвей. Гетероцисты 
Ндрические. Гормогонии очень ,длинные», 


Видовые признаки в приведенной определительной таблице, как 
В помещенных далее диагнозах, принципиально ничем не отличаются 
вые Ризнаков, используемых в определительных таблицах и диагнозах 

их растений (ср.: «Флора СССР»). 
бак, Особое место занимают примитивные фотосинтетики (окрашенные 
ме ории) и хемосинтетики (серные бактерии, нитрофицирующие и дру- 
хах бактерии). Классификация их покоится главным образом на призна- 
1р; Ункциональных, иногда до семейства включительно (сем. №іѓтођас- 
т) Впрочем, некоторые функциональные признаки используются 

Же в систематике высших растений для внутривидовых разделений. 
ен сорта культурных растений, а также ряд разновидностей дико- 
хи т, различаются преимущественно по их биохимическим или 
У ческим особенностям. В некоторых случаях именно они дают первые 
дору Ния морфологам на неоднородность вида. Более тщательное иссле- 
‘той Ние такого вида нередко приводит к описанию новых разновидно- 
р,” Причем обнаруживаются м морфологические различия. Юган, 
аң "805 равбиіагіа Тата1. (Утьеегае), до последнего времени считался 
раи однородным видом. Выяснилось, однако, что при заготовке этого 
о, Ния на корм скоту в Таджикистане местное население использует 
мо заросли, расположенные на высоте примерно 1200 м над уровнем 
Ляв Ти выше. Юган, растущий ниже этих высот, в долинах, не заготов- 

‘я, ибо содержит сильно ядовитые вещества. Морфологически обе 
бе Овидности систематиками ранее не разпичатись. Население же 
пае. бочно различает их по очень тонким особенностям окраски 

“ений и формы листочков. 
бис «воеобразное направление эволюции осуществляют облигатные сим- 
ай, — многочисленные орхиднье, некоторые вересковые, а также 
Расте ники. Один из компонентов симбиоза, у цветковых — цветковое 
ие, у лишайников — гриб, обусловливает форму симбиозного 
ва „тизма, тогда как другой явно доминирует в области функцио- 


Паз 


пурам Икновение и эволюция облигатного симбиоза осуществляется 
У и, аналогичными путям возникновения и эволюции паразитизма 
мо "ревич, 1940). Характеристика вида как этапа эволюции у организ- 
Фоо т0й группы зависит от компонента, доминирующего в области мор- 
а ва, Поэтому можно думать, что эти организмы ничего принци- 
Рас, О Нового не дают. Тем не менее, высокая стойкость и повсеместное 
Ространение их указывают на преимущества подобного сожительства. 
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НЕРАВНОЦЕННОСТЬ ВИДА И ЕГО ОПРЕДЕЛЕНИЕ 


В обширной литературе, посвященной виду, последний расематрі" 
вается с различных точек зрения. Чаще всего в качестве руководяще!“ 
мотива в этих работах обнаруживается стремление разъяснить и упор? 
дочить понятие о виде настолько, чтобы притти к общепонятным и доста 
точно эффективным методам оценки объективно существующих и поді 
жащих классификации объектов, или преследуется цель, обычно не вы 
двигаемая явно, — договориться о таком способе разграничения и оп 
сания, чтобы вид мог стать доступным для распознавания «средним боті 
ником» [Виганд (Ұіесапа), 1929]. Мотив законный и уместный. Неуде? 
жимый рост числа вновь описываемых видов в различных классах рас? 
ний в сочетании с прогрессивным измельчанием видовых признак’ 
грозит превратить систематику в науку, совершенно недоступную Д 
общего обозрения и сколько-нибудь серћезного усвоения. В последние 
время положение обострилось трудами ряда систематиков-монографо” 
Высокая техника и тщательность исследования объекта привели к вокрі 
тию бесчисленных новых фактов — морфологических, функциональны” 
или биологических — многие из них закреплены в подходящих для этой 
таксономических категориях. Мне чуждо стремление нарушить суші? 
ствующее положение или, тем более, бросить тень на систематикой 
и не только в силу своей принадлежности к последним. Возможно, однако 
в соответствии с изложенным выше, рассматривать вид с иных позици! 
с позиций сравнительной оценки его как этапа эволюции или стано" 
ления качественно повых неделимых в различных группах растени! 

Итак, виды неравноценны. Неравноценны они даже в группах боле 
или менее однородных и не весьма значительных в отношении ранга и? 
объема. На это указывали А. П. Семенов-Тяншанский (1910), А. А. Яче? 
ский (1927), В. Л. Комаров (1940) и другие авторы. Неравноценнос" 
видов — первое обобщение, к которому приходит систематик в процес’ 
исследования более или менее крупной систематической группы. 

Неравноценность видов в основных группах растений, а также ра? 
личия внутри отдельньх сравнительно однородньх групп имеют рази? 
происхождение и могут рассматриваться со многих точек зрения. Мож 
указать на следующие основные источники различий. 

1) Различия, обусловленные существованием двух основных эвол 
ционных потоков — гетеротрофов и автотрофов, а внутри последни 
хемосинтетиков и фотосинтетиков. 

2) Различия, связанные с существованием смешанного, миксотрої 
ного питания. і 

3) Неравноценность вследствие существования различий в слой 
ности строения и активности: бактерии — высшие грибы; бактерий 
водоросли — сосудистые растения. і 

4) Неравноценность видов вследствие неодинаковой стабильной 
или различий в темпах эволюции. ) 

5) Различия, вызываемые специализацией (переход на паразити? 
образ жизни и др.). 

6) Неравноценность вследствие неодинакового возраста видов. 

Неравноценность видов в разных группах и эволюционных пото 
затрудняет определение вида. Критерий, пригодный для высших раб 
ний, явно не подходит к низшим. Существующие определения (ес, 
исключить определения-описания, повторяющие данные диагно8® 
обычно применимы к более или менее обширным группам растений (0%. 
терии, высшие растения, паразиты). Наибольшее число определен 


«У 
(9 


кі 
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“стественно, относится к высшим растениям. Так, по Комарову, «вид 
“ть совокупность поколений, происходящих от общего предка и под 
Лиянием среды и борьбы за существование обособленных отбором 

Є остального мира живых существ; вместе с тем вид есть определенный 

„11 в процессе эволюции» (стр. 242). По Розановой, «вид — это дви- 

вущаяся и изменяющаяся популяция в некотором отрезке времени, 

" бющая общее происхождение и характеризующаяся определенными 
Орфолого-физиологическими и экологическими признаками и географи- 

ким ареалом, отделенная от другой подобной популяции прерыви- 

О0тью в серии биотипов» (1946, стр. 182). Эти определения не подходят 
низшим растениям, вследствие иного содержания и объема вида у них. 
њо, Исходя из этих определений (и считая определение вида как этапа 

м поции, делом далеко не праздным), мы делаем попытку дать несколько 

„\Мененное и дополненное определение, которое содержало бы понятие 

ыы ареале, приложимое к низшим организмам гетеротрофам и хемосин- 

К". и указывало бы на зависимость проявления морфо-физиоло- 

ких особенностей от определенных жизненных условий. Определе- 

мы вида, включающее эти дополнения и изменения, может быть форму- 
Ровано следующим образом. 
ид как этап эволюции есть совокупность особей ряда 

поколений общего происхождения, приуроченных к 

щу о0тной территории или субстрату и характеризую- 

‚Чхея качественно обособленным и относительно 

"Табилизированным морфо-физиологическим или биоло- 
„Ческим единством, возникшим, проявляющимся и раз- 
"вающимся в определенных жизненных условиях. 


О СОСТАВЕ И РОЛИ ДЕЙСТВУЮЩИХ ФАКТОРОВ 
р Эволюция растений, как и всякое изменение или движение, осуще- 
ется в силу реального действия материальной среды. Действующие 
заь оры или, как их иногда называют, движущие силы эволюции, имеют 
К чение лишь в том случае, если они вызывают изменение ортанизмов. 
Числу таких факторов относят внешнюю среду, понимая 
Ж этим всю совокупность действующих сил неживой и живой природы, 
фак ридизацию и внутренние условия. Действие этих 
Торов (условий) в каждой группе растений своеобразно и может 
ЛЬ различные последствия. 
сила Внешняя среда. Определенные условия внешней среды как 
чек Тяжести, температура, влага п контакт с минеральными или органи- 
поб ими веществами имеют универсальное значение. Активное состояние 
Ого организма в значительной мере определяется этими условиями. 
Омимо перечисленных условий, большое значение в отдельных группах 
Ааа имеют физические и химические свойства среды, свет, наличие 
Их живых существ. Действие каждого фактора воспринимается и пере- 
диор ы вается протопластом. Ответная реакция последнего состоит в функ- 
альных изменениях, чаще в ускорении или замедлении физиологи- 
барах или биохимических процессов. Последствия воздействия зависят 
зий Риродь и напряжения или притока действующего фактора или усло- 
' длительности действия и свойств протопласта или организма в це- 
" Чем сложнее воспринимающий организм, тем многостороннее и 
Эжнее ответная реакция. 
тр оф оследствия влияния внешней среды на наиболее простые гетеро- 
акте растения (бактерии) не выходят за границы функциональной 
ности: изменяются ферментативная активность и процессы роста. 
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У сложно построенных растений, особенно высших, последствий 
влияния внешней среды представляют морфологические изменения 7 
нарушения обычной формы, изменение размера отдельных органов, изме 
нение окраски и др. Ответные изменения, функциональные и следующі? 
за ними морфологические, различны в различных группах, иногда очей? 
близких. В основе морфологических изменений, несомненно, лежат функ 
циональные изменения, вполне сходные с таковыми у простейших орга 
низмов. 

Опыт не противоречит этому выводу. Очень близкие виды ржжавчий" 
ных грибов Риссіпіа сотопаѓа и Р. сотоп ета различаются преимуществений 
тем, что первый дает эцидии на Айатпиз јгапсиіа и некоторых другі? 
видах того же рода, за исключением Айатпиз саіћагііса, тогда как второ? 
образует эцидии обычно на этом последнем. Определение ферментатиї 
ной активности ростков эцидиоспор показало заметные различия у Ні" 
званных ржавчинников (табл. 1). 


Таблица 1 
- 
Перокси-| Оксиге- Аспарагії" 
вание гриба Каталаз 2 а р 
Пазван р ваар нава | Амилаза) Уреаза тоа 


РЕ РН РР ОД Б ЛЬ м В В сон о В ьо ін г алаа (Заа ааа. 


| 
Риссіпіа соғопаїа . . . + > =. | Е ж | РЕР 
Флисодолійує тат а з (+) — | Белта и (+) | (+) 
Условные обозначения: + фермент обнаружен; — фермент не оби” 


ружен; (+) пизкая активность фермента. 


Различия наблюдались в активности каталазы и уреазы. Аспараг!” 
наза у Р. сотопіјета обнаружена, у Р. согопаїа она отсутствует. Морфолб 
гические различия, наблюдаемые у высших растений одного вида, но раї 
ных экотипов, несомненно, обязаны в конечном счете функциональны 
изменениям. Соответствующий фактический материал содержится в любо 
сравнительном физиологическом или биохимическом исследовании. 

Приведу пример из собственных исследований. Определялись содер 
жание воды в древесине и интенсивность транспирации Соѓопеаѕіег т 
ИНота Все. и Сейіз саисаяса У ШЯ., росших в условиях крайней сухості" 
на богаре, и при достаточном увлажнении, вблизи ручья (Таджикистаї/ 
Определение содержания воды в древесине показало существенные раї 
личия (табл. 2), во-первых, между экземплярами Соѓопеаѕіеғ, росшим! 
на богаре и у ручья, и, во-вторых, глубокие различия в поведении (т. б 
в ответе функциональными изменениями на действие внешней среди 
мезофита Соѓопеаѕіег, с одной стороны, и ксерофита Се, —с другой. 

Так, различия в содержании воды в древесине Соѓопеаѕіег у рек! 
и на богаре составляли до 243 мг на 1 г воздушно-сухой древесині" 
У Сейіз саисаѕіса найденные различия не выходят за границы вероятни” 
ошибки опыта. Существенные различия наблюдались также в интенсий 
ности транспирации. Различия в водном режиме во всех случаях сопрі 
вождались различиями морфологического характера: в размерах и С 
пени опушенности листьев и плотности древесины. Там, где не наблії 
далось морфологических различий, как, например, у экземпляров Сей? 
сапсаѕіса, росших в разных экологических условиях, обычно обнаружй 
вались очень незначительные функциональные изменения или они отсў 
ствовали. Сеййіз саисаяса в самых различных условиях морфологичесй 
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Таблица 2 
Содержание воды в древесине, в мг на 1 г воздушно-сухого веса; 20 ІХ 1945 


| Количество воды, в миллиграммах 


оба чо павыцепи |555 ноуте 
водой Ш 


ЕЦ | | водой 


Согопеа зет тиЙота в богарных условиях: 


Я 
о УРСР ОТ НРК НАМ 258 336 
Коттиеветни И в оо улу, ўс 386 504 


То же у ручья: 


р 
летние Ветви м. Ы, ВО 450 570 
ети ‘новвиь.. ОМИ Эм МОТ. орних 628 746 


Сеі1іѕ сайсазісі на богаре; 


9, 

летние ветви еее. . 285 385 

ние" ветви : ОСЕ Те аиле ег 360 460 
То же у ручья: 

5 і 

ре первин 19 ЛТ РИТА 264 372 

Бе! ПТО пк Пила у м | 367 462 


«ооершенно одинаков, остаются также неизменными все особенности: 
водного режима. 
сть римеры морфологических изменений, несомненно связанных с дей- 
съ 10м окружающей среды, весьма многочисленны и достаточно изве- 
аян Несколько работ, содержащих новые материалы, опубликованы 
4а,оследнее время (Красильников, 1945; Свешникова, 1947; Коварский, 
726; Буткевич, 1947 и др.). 7 
нцу Внутренние условия. Характер их и действие остаются тем- 
ми. Тем не менее, наличие своеобразных внутренних условий едва ли 
"Өт оспариваться. Действие этих условий проявляется, во-первых, 
неотьемлемом свойстве живого вещества — его лабильности, внешне 
Ражающемся в способности к изменениям, входящим в «норму реак- 
ии». Во-вторых, действию тех же «условий» подчинены все явления, 
занные с наследственностью (нормальный морфогенез). Наконец, они 
в, 07 непосредственное отношение к восприятию и переработке дейст- 
ам. внешней среды. Короче говоря, «внутренние условия» — это само 
"вое вещество. 
МЕ Гибридизация — условие, занимающее как бы промежу- 
іе, Место между названными выше. Приобретает значение с появле- 
М полового процесса, начиная с самых примитивных его форм. 
Группах Васіегіасеае и Суапорћусеае значения не имеет. 
Действие гибридизации обычно принято видеть, в соответствии с уче- 
© факториальном составе наследственности, в создании новых ком- 
Ций благодаря слиянию в одной особи наследственных свойств двух 
и оО равноценных по этому признаку организмов. Возникший в ре- 
мат ате объединения разных «геномов» новый организм обычно рас- 
якос вается в качестве простой суммы исходных. Ничего нового он, 
сос Ум не содержит и, подобно лишайнику или другим организмам, 
о аны из двух компонентов — участников симбиоза, серьезного, 
ния в видообразовательном процессе не имеет (ср. Комаров, 1940). 


Вы 
Ц 


Ние 


бина 
Не 
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Отрицательная оценка роли гибридизации в видообразований осн! 
вывается преимущественно на теоретических соображениях и расчетах 
Известны многочисленные факты, свидетельствующие об обратном, о поя? 
лении новых признаков в результате гибридизации (Мичурин, 1930)" 
Судя по имеющимся достоверным наблюдениям, гибридизация веде" 
как это показал Мичурин, к расшатыванию наследственной твердый" 
особи и появлению совершенно новых признаков. И что особенно ценно 
эти новые свойства в ряде случаев возможно заранее предвидеть. Изм 
нения этого рода широко распространены, особенно среди цветковы” 
растений, и, несомненно, имеют большое значение в процессах видообрі 
зования. Об этом свидетельствуют бесчисленные, никогда не прекр“ 
щающиеся в природе попытки гибридизации во всех доступных сочет 
ниях, производимые в процессе деятельности полчищ насекомых 
к тому же в союзе с действующими в том же направлении другими фаз 
торами. | 

Из краткого обзора, изложенного выше, следует, что состав и дей 
ствие движущих сил эволюции в различных группах растений не впол а 
одинаковы и, следовательно, содержание этапа эволюпии, представля® 
шего вид, не может быть равнозначным. Вместе с тем способ действ 
ряда ведущих факторов среды во всех группах одинаков, вирі 
жаясь сдвигом функциональной активности протопласта в ответ на вне! 
нее воздействие, если последнее не выходит за определенные грани я 
В любой группе эволюционный процесе осуществляется на основе дейст 
одних и тех жеили сходных условий (факторов) и одни 
и тем же путем, но в каждой группе отдельные этапы процес 
представляют различные уровень и содержание кі 
чественной перестройки организма. В этом смысле «представления / 
принципиальном различии видов у низших растений по сравнению с в 
шими едва ли оправдываются» (Курсанов, 1945, стр. 214). Этапы 980 
люции — виды у Васіегіа и РоЇурогасеае, Суапорйусеае и Сотрозйае пр! 
всем различии объема и их содержания суть вполне соизмеримые звен? 
различных направлений или потоков эволюции. 


ві" 


0 ВОЗМОЖНЫХ ПУТЯХ ИССЛЕДОВАНИЯ ВИДА 


Любое исследование в итоге имеет одну и ту же цель — познан?, 
объекта изучения до степени, позволяющей произвольное управленй 
им. В исследовании вида достижение этой цели требует больших усилий’ 
Несмотря на работу многочисленного коллектива, мы далеки от цели 
Вследствие слепой веры в некоторые каноны формальной тенетиї 
во многих странах давно прекращены работы в направлениях, по кої? 
рмм в свое время следовали Кернер, Бонье, Мэсси, Сальмон, Клей 
В СССР возникли новые направления в исследовании процессов мор 
генеза и изменчивости. Руководящим является учение И. В. Мичуриїі? 
получившее дальнейшее развитие в исследованиях Т. Д. Лысенко и ми 
гих других советских биологов. і 

Выдвигаемые ниже в качестве первоначальной наметки возможії?, 
направления в исследовании видообразовательного процесса огранич" , 
сравнительно узким кругом вопросов и подчинены целям первонача?, 
ных этапов познания процесса. Сколько-нибудь подробная разработ 
и обоснование программы исследований в небольшой статье едва 
возможны. Это особая тема, разработка которой потребует коллективӣ 


усилий. 
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Ближайшие цели исследования — всестороннее познание есте- 
"Твенного процесса видообразования в различных группах растений. 

Объекты исследования — представители различных групи гете- 
Ротрофных и автотрофных растений. Для сравнительных исследований 
1 целесообразно привлекать растения на разных фазах онтогенеза, 
А ) они должны представлять ряд близких видов общего происхожде- 
"ия, Могут быть названы как исходные следующие направления иссле- 
Чований, 
а. 1) Изучение объема и характера признаков или свойств, составляю- 
Их содержание этапа эволюции — вида. У гетеротрофов — изучение 
ЗУнкциональной активности в связи с морфологией; у автотрофов фото- 
Интетиков — анализ морфологических признаков в связи с функцио- 
Чальной активностью. 

2) Определение состава действующих факторов или условий и вы- 
Яснение эффективности действия их в зависимости от напряжения или 
притока, Установление амплитуды функциональной и морфологической 

Менчивости или нормы реакции вида. 

3) Изучение направления и характера изменчивости, возникаю ї ей 
В рез ультате половой и вегетативной гибридизации. 

:4) Определение главного направления (или направлений) эволюции 
"различных группах и его связи с действием определенных условий, 

5) Изучение условий и путей возникновения, наследственной пере- 
Дачи и закрепления в потомстве изменений, так или иначе приобретен- 
Чых, не входящих в норму реакции или свойственных ей. 

6) Изучение материальной связи и в'аймодействия между функцио- 
Чальной активностью и морфогенезом. 

Исследование вида как этапа эволюции в перечисленных направле- 
ях, за немногими исключениями, нигде не ведется. Исследование может 

Ть осуществлено методами морфологии, физиологии и биохимии. 
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ТЕОРИЯ КСЕРОМОРФОГЕНЕЗА И НЕКОТОРЫЕ 
ВОПРОСЫ ИСТОРИИ ФЛОРЫ 


А. А. Гросегейм 


ВВЕДЕНИЕ 


Представление о том, что видообразование цветковых растений 
чение третичного и четвертичного периодов шло в основном в направ- 
Ями ксероморфогенеза было достаточно четко и выпукло формулиро- 
19 еще Энглером (Еп]ег, 1882) и затем многократно повторялось мно- 
"Ми флористами и монографами-систематиками. 

п В советской ботанической литературе особенно настойчиво мысль эта 
Роводилась С. А. Шостаковским (1937) в работе, посвященной общим 
г, росам видообразования в связи с ксерофилией. Высказывается и обо- 

Эвывается также концепция ксероморфогенеза в ряде монографий 
ро Отдельным группам цветк‹'ых растений: В. В. Ревердатто в обзоре 
(ТУА Адепорһога (1935); Е. П. Коровина в обработке рода $ са/ірегіа 
б ); М. Г. Попова в монографии рода Втетозасвуз (1940); Д. И. Сос- 
р ского в обзоре дубов Кавказа (1943); Ан. А. Федорова в монографии 

Вказских ФРугиз (1943). 
ра одобные же мысли высказаны и другими учеными не в связи с моно- 
тез Фическим изучением отдельных родов, а на основе исследования расти- 
(49261070 покрова засушливых областей. Так, например, Б. А. Келлер 

70) писал: «нет сомнения, что все развитие растительного мира шло 
пыс ачительной степени по пути ксерофитизации». Подобные же взгляды 
з Казаны зоологом А. П. Семеновым-Тяншанским, а из ботаников, 
| Учавших растительность и флору Средней Азии, А. И. Введенским, 
рен Павловым и С. Юю. Липшицем (1934). Примерно на этой же точке 
й ш стоял Шимпер (Ѕсһітрег, 1896). Е. В. Вульф (1944) приходит 
в, пи дующему выводу: «совершенно очевидно, что причиной указанного 
м Равления развития флор была борьба за влагу: вот основной стимул 
нцу ции растительного мира, оказывающий свое воздействие на расте- 

С момента выхода их на сушу». 
скор 1аиболее крайних взглядов на значение ксероморфогенеза в совет- 
что | литературе придерживается С. А. Шостаковский (1937), считающий, 
мы Основным фактором видообразования является ксерофилия. Далее 
оту Обнемся некоторых высказываний С. А. Шостаковского, здесь же 
чо Тим только то, что многие выводы автора не убедительны уже потому, 
Па допущена неправильная трактовка филогенетических отношений 
Ту ОВЫх растений, и, например, такие явно вторичные семейства, как 
похо сёае, Рапйапасеае, баЙсасеае и Равасеае, трактуются им в качестве 

Дных первобытных типов. 
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Нам представляется своевременным критический пересмотр взглядов 
о примате ксероморфогенеза в истории флоры третичного и четвертичного 
периодов с целью попытки определения истинной роли ксероморфогенезё 
как фактора эволюции. 


УСТАНОВЛЕНИЕ ПОНЯТИЯ КСЕРОФИТ 


Результатом ксероморфогенеза является новообразование ксерофи” 
тов. Какие растения нужно считать ксерофитами? 

Несмотря на обширную литературу, посвященную вопросу о ксеро 
фитизме и ксероморфности, этот вонрос не может считаться вполне разре’ 
шенньм. Конечно, наиболее нужным явилось бы морфологическое опре 
деление ксерофита, т. е. точная и исчерпывающая характеристика ксеро 
морфности. Характеристика ксероморфной структуры особенно детально 
и полно разработана Н. А. Максимовым (1931), но и она возбуждает 00! 
мнение и нуждается в оговорках. Укажем в виде примера на интересную 
работу В. К. Василевской (1938), в которой подвергнуты пересмотр) 
на примере пустынных растений анатомические признаки, считающиеся 
ксероморфными. В. К. Василевская приходит к выводу, что мелкий 
клетки и большое количество устьиц не являются универсальным призна 
ком пустынных растений. Только два признака являются найболе" 
общими пустынным растениям: сильное утолщение стенок эпидермис 
и наличие в полости клетки слизистых, дубильных и других веществ’ 
способных поглощать и задерживать воду, Л. И. Сергеев и К. И. Сергеев 
(1945), изучавшие анатомо-физиологические особенности северо-ираноски? 
ксерофитов, приходят к выводу, что «природа находит самые разнообраї! 
ные пути решения проблем ксероморфизма». 

Можно было бы привести многие и многие факты и выводы из много 
численных работ, посвященных исследованию ксероморфизма, но из всего 
этого материала можно сделать только один вывод: исчерпывающей" 
общепризнанной характеристики ксероморфного строения растений 
пока не имеем. 

Новейшие авторы все более склоняются к мысли, что в настоящі" 
время мы можем определять понятие ксерофит не с морфолого-анатом!! 
ческой стороны, а только с биологической. На такой точке зрения стой! 
П. А. Генкель, давший наиболее развернутую сводную работу по вопро“, 
о ксерофитах (1946). Вот его определение: «ксерофитами называют 
растения сухих местообитаний, обладающие способностью в процес“ 
своего индивидуального развития, благодаря своим анатомо-физиолог?, 
ческим особенностям, хорошо приспособляться к неблагоприятном 
влиянию атмосферной и почвенной засухи». 

Признавая в принципе правильность этого определения, я счи 
что оно нуждается все же в известных уточнениях. Нами предлагаєто 
более уточненная формула в следующем виде: «ксерофитами называют 
растения абсолютно или сезонно-сухих местообитаний или сухих гор! 
зонтов условно сухих местообитаний, индивидуальное развитие которы” 
происходит во время сухого сезона; растения эти обладают жизненны" 
(морфологическими, анатомическими, биохимическими и физиологич" 
скими) особенностями, позволяющими им хорошо приспособляться к 8 
благоприятному влиянию атмосферной и почвенной засухи». 

В таком определении более точно отграничено понятие о сухом мес 
обитании, так как в громадном большинстве случаев оно является сухи, 
только в течение определенного сезона, и, кроме, того, на одном и том 
местообитании различные его почвенные горизонты могут иметь разли 
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ный водный режим, что создает в зависимости от глубины корневой 

Ристемы различные условия для заселяющих местообитание растений 

"'Євксерофить и гемиксерофиты П. А. Генкеля). 

а Необходимо также подчеркнуть, что индивидуальное развитие расте- 
й на данном местообитании происходит в течение сухого сезона, так 

Как растения влажного сезона на том же местообитаний не обладают, 

Как правило, чертами ксерофитов (псевдоксерофить П. А. Генкеля). 

Чаконец, кроме анатомо-физиологических особенностей, упомянутых 

і Ц. А. Генкеля, необходимо указать также особенности морфологиче- 

"Кие и биохимические, так как они зачастую определяют ксероморфность 

Растений (подушкообразный рост, наличие слизей, камедей и т. д.). 

=. ак видно из приведенного определения, ксерофит понимается нами 

©. чем Генкелем, и более соответственно самой природе ксерофитизма. 
считаем, что в схеме общей классификации растений засушливых 
честообитаний Генкеля из раздела А. «Ксерофиты» необходимо выделить 

ы третью группу «гемиксерофиты» (ксерофиты по Н. А. Максимову) 
рассматривать ее в отделе мезофитов. Кроме того, само название для 

"Фуппь «гемиксерофиты» неудачно, так как этот термин уже давно и во 

Многих ботанических работах (например В. П. Малеевым и другими 

авторами) употребляется в ином смысле, а именно для обозначения расте- 

Чий зопально, а не локально полузасушливых местообитаний и зонально 

Олузасушливого климата. 

алее, вся группа С. «Псевдоксерофить», несомненно, должна быть 

перенесена в отдел мезофитов (быть может, с сохранением названия 

вдоксерофиты, удачного, так как оно показывает, что мы имеем здесь 
“ло как раз не с ксерофитами). 

"т При установлении понятия ксерофит совершенно необходимо также 
рого отличать его от понятий термофит и гелиофит. Это очень трудная 
В некоторых случаях пока еще неразрешимая задача, но подойти к се 
4Зрешению необходимо во избежание путаницы понятий; несомненно, 

на в ряде случаев структура, трактуемая нами сейчас как ксероморф- 
ая, окажется термоморфной или гелиоморфной (напримеру гемиксеро- 

ртов П. А. Генкеля). Поэтому нам кажется неправильной точка зрения 

А. Генкеля, выраженная им в следующих словах: «в нашем иселедо- 

вот ии ксерофитов мы исходили из положения, что проблема ксерофитизма 
ь не только проблема устойчивости растений к обезвоживанию, но 

пчесте стем и устойчивости к действию высокой температуры». При таком 
редставлении о ксерофитизме непонятно, как же нужно трактовать 
астения сухих местообитаний и сухого сезона арктики или многочис- 
“Нные растения сухих местообитаний в альпийских горных поясах, 
астения, У которых, конечно, никаких приспособлений для устойчи- 

н АА к действию высокой температуры нет и не может быть (и вместе 
ем, несомненно, должны быть черты гелиоморфной структуры). 

б Думается, что более правильным является разграничение понятий 

о термоморфизма и гелиоморфизма, несмотря на все труд- 

и, стоящие на этом пути. 

ая Итак, под ксерофитами мы будем понимать, коротко говоря, расте- 

сухих местообитаний и сухого сезона. 

‚ При таком определении, очевидно, нельзя ожидать, чтобы все ксеро- 

ы любого данного местообитания обладали бы одинаковой степенью 

Роморфности, так как в условиях сухого сезона могут существовать 

р 01ения» издревле к нему приспособившиеся, и растения, которые 
"Сравнительно недавно стали на путь ксероморфогенеза и не потеряли 
Це ряда мезоморфных черт. Поэтому при изучении и истолковании ксе- 
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роморфной структуры чрезвычайно важен исторический подход к мате’ 
риалу, необходимо знакомство с историей данного вида в растительной 
группировке сухого сезона, а также с историей самой этой группировкй' 
Это начинают сознавать исследователи ксерофитизма; так, например, 
Л. И. Сергеев и К. И. Сергеева (1945) пишут: «использование данный 
филогении и исторической географии при решении вопроса о генези? 
того или иного типа ксерофитов является совершенно необходимым” 
Но высказывания подобного рода, к сожалению, до сих пор в сущности 
не вышли из стадии декларативной, и фактически в большинстве рабо 
физиологов и экологов, изучавших ксероморфизм растений сухого сезон?! 
такого исторического подхода нет. 


О РЕДУКЦИОННОМ РЯДЕ БИОЛОГИЧЕСКИХ ФОРМ 


М. Г. Попов устанавливает определенную биологическую лини 
развития цветковых растений на основе ксероморфогенеза. Приведем 
его подлинные высказывания из работы о роде Ететозасйуз (Попов, 1940. 
стр. 140). В одном месте он пишет: «Основной эволюционный путь покрь“ 
тосеменных растений шел от дерева через тип лианы или кустарника к мно" 
голетним травам, а от них к однолетникам. Таким образом, в основно“ 
эволюция покрытосеменных была редукционной в отношении сомы. 918 
редукционная эволюпия шла по двум линиям: 1) ксерофильной в тропичё 
ских зонах и в субтропической зоне Южного полушария (образовани 
ксерофильной флоры Вельвичии в палеогене); 2) криофильной — прі. 
переходе покрытосеменных из тропических безморозных зон в субтропії" 
ческие зимпеморозные». | 

В той же работе, говоря об основном соматическом редукционнох. 
ряде, М. Г. Попов определенно связывает его уже только с одной причи | 
ной, с процессом ксерофильного превращения: «Процесс ксерофилизаций 
яснотковидных губопвотных не был изолированным. Он является лиш? 
одним из частных (в подлиннике: частых, — А. Г.) случаев огромно! 9. 
процесса ксерофильного превращения, приведшего к созданию флорі 
Медитерраниса: в нем участвовали многие сотни покрытосеменных типов: 
Фитоценологически он выражался в превращении субтропических лес? 
Гинкгиса в ксерофильные леса Древнего Средиземья, вследствие чего 
мы можем различать „ореховую, дубовую, арчево-фисташковую“ стадий 
этих превращений, после которых уже шли пустынного характера превра" 
щения. Во всех них участвовал и род Ётетоѕѓасћуѕ. Эволюция его 
смысле проявления основного редукционного ряда (дерево -» кустарник-7 
многолетняя трава —> однолетник) закончилась на образовании род? 
МошсеЦа» (1940, стр. 9). 

Но можно ли рассматривать этот редукционный соматический ря? 
как проявление ксероморфогенеза или, лучше сказать, только ксеромор'" 
фогенеза? 

По концепции Попова, мы должны, очевидно, всегда рассматриват? 
дерево как жизненную форму в качестве мезофита, а дальнейшие стадий 
должны привести нас к наивысшему выражению ксерофитизма. В такої 
постановке вопроса две неправильности, так как, с одной стороны, средй 
любой из стадий этого редукционного ряда могут быть ксерофиты, с дру’ 
гой стороны, однолетники никоим образом не могут рассматривать 
как выражение ксероморфогенеза. 

Целый ряд деревьев, даже нашей флоры, обладает ксероморфнымй 
приспособлениями, и некоторые южные породы являются настоящими 
ксерофитами. Обыкновенная сосна многими ботаниками считается ксеро 
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фитом, а это ведь одна из лесообразующих пород больших территорий 
Советского Союза. Ряд пород южных пустынь Средней Азии и отчасти 
Закавказья — настоящие ксерофить, о ксерофитной природе которых 
не может быть двух мнений (Різіасіа тийса, саксауль и др.). 

Можно указать на многочисленные деревья-ксерофиты из саванны 
П саванноподобных районов субтропиков, которые являются или настоя- 
щими ксерофитами или пойкилоксерофитами в смысле Генкеля (например 
Все филлодиевые акации). 

Совершенно ту же картину найдем и среди кустарников, где ксеро- 
Фитов в соответствующих областях земного шара имеется очень большое 
Количество (например трагакантовые астрагалы, акантолимоны и др.). 

По концепции Попова многолетняя трава является предпоследним 
звеном в ряду редукции сомы; но как раз здесь, среди многолетних трав, 
Совершенно невозможно установить какую-либо единообразную биоло- 
Гическую мерку; многолетних трав-мезофитов на земном шаре так же 
Уного, если не больше (луга, леса, болота), чем многолетних ксерофитов. 

Совершенно неправильно также помещение в конце ряда однолетни- 
Ков. Понятно, что однолетники как жизненный тип произошли из мно- 
Толетников, это явление вторичное; но это явление, если и связано с про- 
Цессом ксероморфогенеза, то связано так сказать с отрицательной стороны. 

днолетники в южных областях с сухим климатом, как правило, являются 
растениями влажного сезона этих климатов и уже поэтому не могут 
Рассматриваться как ксерофиты. Морфологические и анатомические 
Особенности многочисленных изученных эфемеров и эфемероидов не пока- 
Зывают обычно никаких признаков того, что принято считать ксероморф- 
"Ой структурой. 

Гравильность такой трактовки подтверждается поставленными в 
Последнее время опытами выращивания однолетних южных эфемеров 
8 Условиях гумидного московского и ленинградского климатов (Келлер, 
941; Шенников и Иоффе, 1944). А. П. Шенников и А. Ф. Иоффе делают, 
Например, следующие выводы: 

«1. Климат окрестностей Ленинграда не является препятствием к рас- 
Чространению пустынных злаков-эфемеров. Они развиваются здесь не 
ХУже, а часто и значительно лучше, чем в сухих и жарких климатах. 

2. Хорошее развитие их в северном климате подтверждает их мезо- 
Фильность и нетребовательность к теплу». 

Только очень немногие однолетники, и то главным образом галофиль- 
Чого характера, являются растениями сухого сезона, но это исключения 
Среди массы однолетних растений и не по ним должна строиться основная 
Экологическая характеристика однолетников. 

Однолетность — это особое своеобразное направление эволюции ра- 
‘тений, в большинстве случаев связанное и вызванное сухим климатом, 
но представляющее не дальнейшую адаптацию растений к сухому климату, 

бегство от засушливых Условий. Уже Шимпер (1935) назвал однолетние 
Растения «беглецами с поля битвы» и этим образным наименованием наи- 
Золее правильно выразил ихбиологическую сущность. Это не дальнейшее, 
более совершенное проявление ксероморфогенеза, а бегство в лазейку 
Влажного сезона сухих климатов. Как же можно этих дезертиров ксеро- 
Морфогенеза считать конечным звеном «огромного процесса ксерофиль- 
Чого превращения»? 

Такими же фугитивами являются и эфемероиды (луковичные, клубне- 
Вые, некоторые корневищные и т. д.). 

Развитие по редукционному ряду дерево -» кустарник —> много- 
Тетняя трава — однолетник в природе, конечно, имело и имеет место, 
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но связывать его только с ксероморфогенезом нельзя. Несомненно, больт 
шую роль сыграла здесь и вторая линия развития, упоминаемая (но не 
развиваемая) М. Г. Поповым, криофильная, способствовавшая переходу 
древесных форм в травянистые, но так же как и ксерофильная линия 
нисколько не объясняющая появление типа однолетних растений. Эво- 
люция биологических форм растений не представляет собой односторонне 
направленного процесса, — это сложный, комплексный процесе, для 
объяснения и понимания которого нужно привлечь к рассмотрению всю 
сумму жизненных условий, а не одну (ксерофильную) или в лучшем слу- 
чае две (ксерофильную и криофильную) линии развития. 


КОЛИЧЕСТВЕННОК СООТНОШЕНИЕ ВИДОВ РАЗЛИЧНОЙ 
ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ СПЕЦИАЛИЗАЦИИ 


Принятие концепции ксероморфогенеза предполагает, что количе- 
ство ксерофитных видов должно быть очень большим, во многих случаях 
ббльшим, чем мезофильных, а также, что реликтовые формы приурочены 
к влажным местообитаниям и влажным климатам. То и другое поло- 
жения, наиболее последовательным защитником которых является 
С. А. Шостаковский, не верны. 

С. А. Шостаковский (1937) приводит внушительные цифры видового 
состава и указывает на богатство эндемизма крупных ксерофитных обла- 
стей земного шара (Мексика — 12 333 вида, Капская земля — 12 000 
или даже 14 000 видов, различные страны Средиземноморья и др.). 

Цифры Шостаковского преувеличены; например, ссылаясь на Е. В. 
Вульфа, он указывает для Капской области 12 000 видов, между тем 
Вульф (1934) для этой области приводит 7000—8000 видов, так же как 
и для Мексики. 

Кроме того, приводя эти внушительные цифры для некоторых сухих 
областей земного шара, Шостаковский не указал сравнительных данных 
для влажных областей, а для этих последних цифры получаются более 
значительные. В Южном Китае насчитывают 20 000 видов, в Индии — 
21 000 видов, в тропической Западной Африке — 13000 видов, в тропиче- 
ской Америке — 40 000 видов и в Остиндеком архипелаге 45 000 видов 
(Вульф, 1934). 

другой стороны, многие сухие страны, даже расположенные в суб- 
тропиках. чрезвычайно бедны видами, например вся Сахара содержит 
около 300 видов, центральная Австралия — от 500 до 2000 видов и др: 
Почему-то эти данные также не упоминаются в работе С. А. Шостаков- 
ского, а их никак нельзя упускать из поля зрения, обсуждая вопрос 
о ксерофильном видообразовании. В свете этих сравнительных данных, 
а не одностороннего рассмотрения некоторых выборочных цифр, вся 
картина видообразования, связанная с видовым богатством, приобретает 
иной вид, чем это рисуется Шостаковским. Гумидные области не только 
не беднее сухих областей видами, но даже их превосходят, и уж, конечно, 
сделать вывод на основании анализа видового богатства о том, что видо- 
образование свойственно в основном аридным областям земного шара: 
никак нельзя. 

Рассмотрение качественной стороны этого вопроса, т. е. интенсив- 
ности видообразования, также не`дает никаких доводов в пользу призна" 
ния ксероморфогенеза ведущей линией эволюции. Энглер (1944) приходит 
к выводу, что примерно из 300 семейств цветковых растений, населяющих 
земной шар, не больше десятка может рассматриваться как проявление 
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а ромордогенеза. Также не слишком часты случаи подсемейственного 
зау, Рибного проявления ксероморфогенеза, чаще всего процесс этот 
му „тывает или родовые объединения или еще чаще только группы видов 
"ри одного рода. 
тар правильно также и положение о том, что древние формы преимуще- 
дао или исключительно приурочены к влажным  климатам, что 
еар Ные и вместе с тем теплые страны являются местом консервации 
пух форм; здесь много реликтов, и видообразовательный процесс 
ел ется» (ПТостаковский, 1937). Что во влажных и теплых странах 
пу, ВИтельно много реликтовых форм — факт общеизвестный; в виде 
ру Ра можно привести юго-восточную Азию, юго-восток Северной Аме- 
аон ряд других стран; в Советском Союзе прекрасными примерами 
"ча ов с обилием древних третичных реликтов являются Колхида, 
И, Й некоторые районы Дальнего Востока. Эти районы, действительно 
ча реликтовыми формами. Но означает ли это, что вних видообра- 
Єльньй процесс замедляется? 
ке ої этого утверждать никак нельзя и можно привести многочислен- 
нару Римеры того, что и в Колхиде, и в Талыше, и на Дальнем Востоке, 
"ру ДУ с реликтовым ядром, существуют многие прогрессивные молодые 
30, М, находящиеся в настоящее время в стадии усиленного видообра- 
моя. Даже самые реликты — вовсе не всегда застывшие морфологи- 
в б формы, целый ряд из них способен к дальнейшему формообразова- 
оу разительным примером этого является каштанолистный дуб, глу- 
ее древность которого никто не может оспаривать. Этот древний 
що 1 Настолько в настоящее время полиморфен, образует такую массу 
ор Далеко не изученных и не учтенных форм, что некоторые из этих 


чор даже принимались ботаниками за особые виды. Детальнее об этом 


Тве некоторых реликтов сказано мною.в другом месте (1939). 
ие Кажем далее в пределах флоры Колхиды и Талыша на широко иду- 
он РОЦессы новообразований в роде Вифиз и вообще на то, что этот 
т . Ино богатый несомненно молодыми формами род распространен 
ар ИНОМ шаре исключительно в гумидных условиях. Необычайную 
По морфологического разнообразия, еще далеко не изученного, 
‘и, ‘авляют в Колхиде и Талыше розы; процессы молодого прогрос- 
їку; 0, видообразования имеют место в родах Лапипсиіиѕ (В. 5Зозпом- 
руз олхиде, А. 40105и$ в Талыше), Ттідоййцт, Гуіћгит и в целом ряде 
Их мелких родов. 
Уж, р ГУмидных условиях умеренного климата, помимо упомянутых 
вод Чбиз и Воза (в роде Воза сильна также и линия ксероморфогенеза), 
Зора Одимо указать еще на некоторые мезофильные роды, необычайно 
р по е формами; таковы Аіснітійа с сотнями мелких видов, Ніегасінт 
а һр ПИ неисчерпаемым богатством форм, Тагахасит — богатейший 
Ум Д0вом отношении род и некоторые друтие. Эволюция этих родов 
Ч, 10го климата происходила и происходит в гумидных условиях, 
"Аки будем в большом затруднении, если захотим противопоставить им 
‚ Же по богатству видов ксерофильные роды. 
у „Равда, во многих случаях в этих примерах мы имеем дело не с обыч- 
Аа ‘ПОМ видообразования, а с апомиктичными формами, но сушность 
ца ОТ этого не меняется. Мы, во всяком случае, видим здесь не «гамедле- 
Во “идообразовательного процесса», а, наоборот, высокое проявление 
Лов, ионного процесса в формах, которые некоторыми авторами (Хох- 
считаются наиболее совершенными и прогрессивными. 
ооо даже оставив в стороне рассмотрение апомиктичных мезофильных 
' Поражающих богатством формообразования, мы найдем в гумид 
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ньх условиях умеренньх климатов также большое количество нормі 
размножающихся богатых видами полиморфных родов. Укажем в я] 
примера богатейший и разнообразнейший род Сагех, род Аапип@!. 
перед богатством видовых форм которого до сих пор пасуют моногрії 
разнообразное и богатое проявление процессов видообразования в 
Сепйапа, которого почти совершенно не коснулся процесс ксеромо! 
генеза, обильный формами род Зах и др. й 
Если обратиться к тропическим влажным странам, то здесь раї 
молодого видообразования на фоне богатства третичными реликтовыми 
мами еще более поразителен. Здесь можно указать многочисленные 1? 
морфные роды. образующие в различных районах гнездовые скол 
молодых видов. Ограничимся указанием на немногие более известные 
меры: сюда относится видообразование большинства огромных по видой 
составу родов орхидных, многих родов сем. ЁирлоғБіасеае, такой полим? 
ный род, как Кісиз, богатейшие роды Діозсогеа, 5тИах, СЧетайз, ми? 
роды сем, Деритіповає и т. д. Все это мезофить, и никакого ослаб / 
видообразовательного процесса мы у них не наблюдаем. Можно И, 
сказать, что богатство видового состава тропических влажных 2% 
в большей мере есть результат непрерывно текущего здесь видообраз б, 
тельного процесса, нежели сохранения в этих лесах реликтовых ВИ" 
Приверженцы одностороннего понимания  ксероморфогенеза 
ходят мимо этих фактов и крайнее увлечение теорией ксерофиль". 
видообразования иногда приводит их к фактически неверным утвер! 
ниям. С. А. Шостаковский утверждает, например, что «если у ни 
ных родов ксерофильных групи (например у рода Азтавайиз) мы В! 
большое различие между отдельными видами, то у влаголюбивых 
замечается обратное явление: они весьма близки между собой». И дал 
«... и в пределах даже одного семейства можно заметить, что й 
живущие преимущественно во влажных условиях, содержат мало" 
свето- и сухолюбивые — много видов». Нет нужды опровергать эти зб 
жения, в корне расходящиеся с тем, что на самом деле существует в 
роде. Всем известно, например, как трудны для определения, 5, 
незначительных морфологических отличий, виды ксерофильной се 
Опофбтуспіцт рода Аѕітасаіиѕ и как много видов содержат, скажем, 
Роатовеюп, живущий в воде, или болотные секции рода Салех. 
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Концепция ксероморфогенеза как ведущего процесса эвол 
цветковых растений в третичное и послетретичное время предполай 
что районы земного шара с пустынньм и сухим климатом должны ў 
заселены видами молодого происхождения; реликтов здесь должно 
очень мало или они совсем отсутствуют. Так ли это на самом деле? 

Рассмотрим в виде примеров флористический состав некото? 
лучше известных сухих районов. Пышного развития достигает наго 
ксерофильная растительность в районе среднего течения р. Араќ“ 
Закавказье. Наряду с богато представленными видовыми циклами № 
дого видообразования (некоторые секции Аѕіғасаіиѕ, 5 спіеПагіа, И 
и др.), мы находим здесь целый ряд несомненно реликтовых ксеро 
ных форм, представленных изолированными видами, мало варьирую | 
п застывшими на определенном морфологическом уровне. Среди 197, 
астрагалов примером такого реликта является А. ратайотиз Ве 
лированный, не имеющий близких родственных связей вид, стой 
особняком в системе. Сюда же относятся такие виды, как Т/іазрі 70 
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к“ \. Вивев, Сатрапийа тіпзієгіапа А. Стоѕѕћ. и целый ряд других 
ЛИктОв. 
‚ Никто иной как М. Г. Попов в своих выдающихся работах по флоре 
У ‘дней Азии установил богатый ассортимент ксерофильных реликтов 
лих реликтовых ксерофильных серий на пестроцветных толщах 
о ней Азии. «В пустынях Азии мы находим древние реликты пустын- 
Флоры Южной Африки или вообще Южного полушария» — говорит 
"о (1927). Согласно его исследованиям, флора Средней Азии изоби- 
само также реликтами древне-средиземноморской ксерофильной флоры, 
є понятие о которой установлено им же. 
Пре Иначе и не может быть; ведь наличие ксеротермического периода, 
п цествовавшего нашей эпохе, не вызывает никаких сомнений у геоло- 
к,“ биологов-систематиков. Спор идет только о том, был ли ближайший 
М сухой период ксеротермическим или просто ксерическим, а также 
б росу о времени этого периода, совпадал ли он є суббореальным 
д сенем или был более ранним. Ксероморфогенез в смысле постепенного 
фак, ледовательного усиления ксероморфизма уже из-за одного этого 
яму ‘Должен получить известные оговорки и лишиться приписывавшейся 
Прямолинейности. 

Звестная часть ксерофитов обладает большой древностью. «Несмот- 
Пе то, - пишет Энглер (1914), — что ксерофильные области получили 
уус тельное распространение в геологически более молодое время и 
поо Тоящий период и что многие ксерофиты производят впечатление недав- 
Прип развития, есть все же некоторые ксерофиты, которым мы должны 
аре Исать возраст высокой древности и которые сформировали свои 
кн в более древние периоды, так что мы обязаны принять, что воз- 
зор Овение ксерофитных формаций покрытосеменных произошло в мело- 

Период». 
стыки и сухие климаты на земном шаре — явление чрезвычайно 
Пе ве, восходящее к палеозою; нет нужды напоминать о громадных 
цве нных и ксерофитных областях мезозоя. На заре возникновения 
И вх растений эта новая группа растений населяла на земном шаре 
НИ сти мезофильные и области ксерофильные. Поэтому, наряду с древ- 
тын мезофильными реликтами, совершенно неизбежно сохранение в пу- 
дает ЫХ областях реликтов ксерофильного характера, что и наблю- 
Я в природе. 


АРЕАЛЫ НЕКОТОРЫХ КСЕРИЧЕСКИХ ВИДОВ 


Тру Конценция ксероморфогенеза предполагает, что ареалы ксерофитных 
блаа Водства должны иметь характер молодых ареалов, викарных или 
‚Их к тому. 
ВЫ "«еерофильнье реликть более древнего возраста, о которых сказано 
крос Такими ареалами не обладают и имеют типичные разорванные, 
вых “рвативные ареалы. Ксорофиты же, древность происхождения кото- 
рау нас нет никакого основания признавать, как выясняется, также 
Той А разорванные или не типично викарные ареалы. В связи с рабо- 
нор. (ад «Флорой Кавказа» в последнее время нам пришлось изучить 
Вагу о групп такого родства ксерофитных или субксерофитных 1 


е 6 
і и для понимания истории ксероморфогенеза не безинтересно 
ьо 


Рин Цогребляем этот термин вместо более принятого в ботанической литературе 
№ а «гемиксерофиты» во избежание смешения с термином гемиксерофиты 
енкеля. имеющим совершенно другое содержание. 
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рассмотреть здесь их ареалы. Остановимся на ареалах видов сек 
Маасоїйтіх и Ноіоіеисе рода Азѕіғаваіиѕ, а также на ареалах сек 
Іирийіпатіа рода Усиїейатіа и секции Нутепофгусніз рода Опофтуб! 
Виды секции Ноіоіепсе (Гроссгейм, 19466) на Кавказе -- гор 
ксерофиты, цветение и плодоношение которых приурочено к сухой 
летнему или ранне-летнему сезону; морфология также не оставляет сої 
ния вих ксерофильной природе. Виды секции группируются в несколб) 
рядов. Распространение видов первого ряда показано на рис. 1. Мы вий; 
оторванность ареалов друг от друга. самые ареалы небольшие, связан? 


п 


Рис. 1. Ареалы видов рода Азігалайцх. 


1-- А. Нуа101еріѕ Вве.; 2 - А. Б.иртесћіії Вее.; 3 — А. агнебтаййсиз А. Стоѕѕһ.; 4 — А. зспизсі! 
А. Огозѕһ, 


і? 


с наиболее сухими территориями среднегорного пояса Кавказа и Зай 
казья, очертания ареалов угловатые с синусами и сужениями; у 
типичные реликтовые сокращающиеся ареалы. Ту же картину вий! 
и на рис. 2, где представлены ареалы видов другого ряда той же сек® 
Характерна приуроченность этих остаточных ареалов к типично вві 
женньм ксерофильным центрам Кавказского перешейка (Нагорный Ди, 
стан, Севанское нагорье, Диабар). Перед нами — реликты ксеротермй, 
ского периода, достигавшие тогда расцвета и обладавшие несомне и 
более обширными викарными ареалами, после ксеротермического ий 
риода не получившие толчка к дальнейшему развитию и угасаю | 

Подобная же картина наблюдается в некогорых рядах секции М. 
соёйтах (Гросегейм, 1946в). Два вида тесного родства — Аѕѓтараіиѕ Е? 
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и 
М 4 С: оѕѕһ. и А. тастоигиѕ Е. еї М. (рис. 3) имеют далеко расположенные 
ор от друга ареалы в горах Большого и Малого Кавказа; в границах 
5 ИХ ареалов эти виды встречаются рассеянно, в образовании ценозов 
Ъшого участия не принимают; нет никакого сомнения, что ареалы их 
п, Родителей были сомкнутыми и сплошными, современные же ареалы 
ются реликтовыми и угасающими. 
ругой ряд этой же секции дает аналогичную картину (рис. 4) с тою 
86 цей, что ареалы видов несколько более обширны, виды в границах 
лов произрастают зачастую в массовом количестве. Представители 
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Рис. 2. Ареалы видов рода Азілаваїиз. 
1- А. Ошегіпії Вре.: 2 — А. вјипаісиѕ А. СгоззН.; 2 — А. е10гиѕепѕіѕ Воіѕѕ. 


з 

бо ряда уже не настоящие ксерофиты; это восенние растения, веге- 
> ИЯ, цветение и плодоношение которых заканчивается до наступления 
в, ей жары. Это тоже реликты ксеротермического периода с оторван- 
ям друг от друга ареалами, но они начали приспосабливаться к усло- 
чер, более влажного сезона, в связи с чем приобрели прогрессивные 
кера и имеют тенденцию к увеличению своих деградировавших после 

Отермического периода ареалов. 

У, овершенно другую картину представляют ареалы видов секции 
Трех "007Усћіѕ рода Опођгусћіѕ (Гроссгейм, 1946а) (рис. 5, би 7). Во всех 
а РЯдах, из которых состоит секция Нутепођтусћіѕ на Кавказе, аре- 
бае так оторваны друг от друга, как в предыдущих случаях, и при- 

аются к типу настоящих викарных ареалов. Кроме того, характерно, 
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і 
что самые площади их не совпадают здесь с районами развития особой 
сухих условий на Кавказе, а занимают разнообразные по своим есте? 
венно-историческим условиям местности, включительно до леси 
(Опобтусћіѕ тезспейїса А. Стоѕѕһ.). ^ 

Представители секции ШНутепофтуєпіз на Кавказе не могут рассек! 
триваться как настоящие ксерофиты; это растения весеннего более влії! 
ного сезона (высоко в горах соответственно ранне-летнего), к наступі! 
нию жары уже заканчивающие свою вегетацию и размножение; листо" 
их крупные, мало опушенные. Один из видов (О. Котагогії А. Сова 
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Рис. 3. Ареалы рода Азтавайих. і 
2 - А. Бидепії А. СгоззН.; о — А. тасгоигиѕ Е. ев М. 


ставши однолетним растением, окончательно порывает с ксероморфії" 
мом и уходит в лагерь фугитивов. ур 
Все это говорит о том, что мы имеем здесь дело с субксерофитӣ р 
и что именно эти субксерофиты, а не ксерофиты, являются послед! | 
словом видообразования в данной группе. Несомненно, что все мно’. 
численные виды секции Аутепобтусћіѕ представляют продукт посткееР а М 
термического субксерофильного видообразования, сменившего вой, 
евксерофильного видообразования, поднявшуюся на напбольшую выс А 
во время ксеротермического периода. у А 
Еще более поучительную картину дает секция Гарийпата ро, 
5 спіеатіа (Гроссгейм, 1945). Здесь мы имеем в пределах Кавказа б 
отчетливо выраженные подсекции: Отузесае ці. с узкими прицветі 1 
ками, куда относятся многочисленные резко ксерофильные виды Пере 


й 
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н и Средней Азии, и Фіаіузієвіає ца. с широкими прицветниками; 
м Подсекция менее ксерофильна. Четыре вида первой подсекции 
1 Е на Кавказе далеко оторванные друг от друга ареалы небольшого 
ао жения (рис. 8), 14 видов второй подсекции образуют на Кавказе 
ую картину настоящих викарных ареалов, обычно сопри- 
№, Щихся и в некоторых случаях заходящих друг за друга (рис. 9); 
каза 0Г0 соответствия с обычными центрами ксерофильных флор на Кав- 
рв ареалы эти не имеют; относящиеся сюда виды — субксерофиты, 


| Которые (например 5. отеорй Ша А. Сбтозѕһ.) даже могут рассматри- 


д Рис. 4. Ареалы видов рода Азілгакайн5. 
м: МВ.; 2 —А. Вгаеуй А. заніс ЕБ т. Такћіайгћјапіі А. Огоѕзһ.; 4 — А, афапкиз 
А. ОговзН. 


Зар 

у Я как мезофильный высокогорный тии. Все эти виды избегают, 

о ной стороны, Колхидской области (но широко распространены 

За ха Остальных лесных областях Кавказа), с другой стороны, они из- 

ее поселения на низменностях юго-восточного Закавказья с их наи- 
сухим у нас климатом. 

щи аким образом, мы имеем здесь, в полном соответствии с предыду- 

О Примерами, угасание более ксерофильной и более древней группы 

йо б ає п пышное развитие и расцвет в современных условиях суб- 

“ее "льной группы Ріаїузієріає, развивающейся уже после ксеротер- 
Го периода. 

"сз Всех этих примеров явствует, что ксероморфогенез не является 

Минейным непрерывно идущим процессом, а в зависимости от геоло- 
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тически обусловленных климатических изменений может сменят? 
процессами иного характера. Для современных нам условий характе 
смена ксерофитного видообразования субксерофитным, и именно $ 
тип видообразования является последним этапом эволюции цветко 
растений на многих территориях, где до этого, во времена ксеротер* 
ческого периода полностью господствовал ксероморфогенез. 

Не нужно забывать также, что и в настоящее время и во все пр 
шествовавшие экологические эпохи сухие климаты и сухие области 


420 
Рис. 5. Ареалы видов рода Опофгусбіз. 


1—0. Уазвійзснепкої А. ОгоззН.; 2 — О. уаріпайіз С. А. М.; 3 -- О. Касһеііса Воізз. её Вий“ 
4-- О. Маотоий А. Сгоѕѕћ. 


земном шаре представляли и представляют локальное явление, прай 
иногда громадного протяжения, но все же не зональное, каким явля’ 
обычные гумидного характера климаты. 

О прерывистом ксероморфогенезе в Средней Азии говорит 14 
М. М. Ильин (1946). «Начиная с плиоцена, — пишет он, — вследі! 
горообразовательных процессов, поднявших в начале четверти" 
периода такие мощные горные сооружения, как Тянь-шань и Пам" 
Алай, а также начавшегося в плейстоцене охлаждения в связи с нас". 
лением ледникового времени, флора пустынь задерживает интенсив? 
своего развития, происходит вымирание многих элементов этой ФЛ 
трансформация других в сторону большей мезофильности, перехо! 
реликтовое состояние третьих». 


р 


=. 
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И дальше: «Таким образом, плейстоценовый период существования 
“‘ерофитной флоры — это период временного переживания ею неблаго- 
иятных условий». В заключение автор говорит: «Ксеротермический 
"ериод характеризуется новой вспышкой формообразовательного про- 
48сса ксерофитов и расширения ареала последних, продолжающегося 
поныне». 
Приведенные здесь положения Ильина не вызывают возражений, 
Роме заключительной фразы о продолжающейся и поныне вспышке 
“берофитных формообразовательных процессов. Как мы только что видели 
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я Рис. 6. Ареалы видов рода Опофтусбіз. 
Що тадіаіа МВ.; 2— О. Вобгомії А. Сгозѕћ.; 8— О. тезсйейса А. ОгоззН.; 4— О. Тоигпејогіїі Оѕу. 


Э примерах кавказских растений, ксеротермическое видообразование 
н Сает и начинается видообразование уже другого характера; нет сомне- 
обл" Что подобное же явление имеет место и в Средней Азии, и на это 
» Лоятельство следует обратить внимание монографам среднеазиатских 
Пп цветковых растений. 

ля четвертичного периода мы можем, как видно из сказанного выше, 
рисовать достаточно достоверную схему смены ксероморфогенеза суб- 
р Роморфогенезом. Такие смены в направлении эволюции цветковых 
чтений на больших территориях во времена третичного периода, несо- 
чно, имели место не один раз, но учесть эти изменения нам пока труд- 
Не, 13-за недостатка соответствующего палеонтологического материала. 
сомнения, что в известные эпохи третичного периода ксероморфоге- 
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нез мог сменяться на одних и тех же территориях мезоморфогенезом 
чтобы дальше вернуться снова. 

Таким образом, процесс эволюции цветковых растений во времен 
третичного и четвертичного периодов характеризуется не ксероморф”” 
генезом, а сменой различных равноценных направлений, причем послед 
ним уже рецентным направлением также является не ксероморфогенед! 
а субксероморфогенез. 

Кроме того, необходимо также помнить, что в известные геологичё! 
ские эпохи на достаточно больших территориях могли одновремений 


Рис. 7. Арсаль видов рода Опофгусііз. 
1. О. Місһаихіі ОС.; 2— О. Ноһепаскегіапа С.А. М.; 3— О. Котагоуіі А. Отоѕѕһ. 


1 
существовать оба направления эволюции — и ксероморфогенез и мезомоР. 


фогенез. Обосновывая наличие древних пустынь Средиземья, М. М. Ил! 
ин (1946) указывает, что «все это, конечно, нисколько не противор“ 
чит тому, что вто же третичное время имелись в той же области широё 
развитые мезофильные формации — тропические, а затем и субтропи"" 
ские». 

Из всего сказанного ясно, какую сложную и пеструю картину прей, 
ставлял и представляет в настоящее время общий ход эволюции цветков Й 
растений и как неправильны попытки многих авторов уложить этот Х" 
в прокрустово ложе ксероморфогенеза. 
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0 ФАКТОРАХ ЭВОЛЮЦИИ 


Говоря о построении филогенетических систем, М. Г. Попов считает 

ЭЖным сказать о «гипнозе цветка». Можно говорить с таким же пра- 

0 «гипнозе ксероморфогенеза» в области построения флористико- 

Ических концепций. 

пу. “Очему же так настойчиво и упорно выдвигается и пропагандируется 
ній ксероморфогенеза как основная линия развития всех цветковых 

там (ИИ? Объяснение можно отчасти найти в том, что ксероморфогенез, 
"7де он осуществляется, дает весьма резкие и заметные, бросающиеся 
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Рис. 8. Ареалы видов рода 5сиіейіатіа. 


“5 В. Безе фил. и 5. гаигіса ]ит.; 3- $. Воіѕѕіегі р. Ѕоѕп.; 4-- 5. агахепѕіѕ А. ОтоззН, 


\ 
ка морфологические ‚изменения растительного тела, исследование 
у ых даст обильный и благодарный материал для ботаника-флориста 
И Матика. 

йо, НОе дело с мезофитами; если мы легко можем перечислить громад- 
доу Тичество признаков ксероморфной структуры, то окажемся в боль- 
фи РУдненши, если нам нужно указать типичные признаки мезо- 
‘ты юго строения растений; морфологические признаки здесь расплыв- 
Уорд’ Плохо выражены, далеко не всегда понятны с точки зрения мезо- 
По о генеза. Еще Варминг, творец теории жизненных форм растений 
№№ ЗОшению их к воде, указывал на это обстоятельство. на наше неуме- 
їх т ЗЯенить и понять строение мезофитов с точки зрения адаптации 

т к средним условиям снабжения их влагой. 

де 
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Но почему нужно вследствие этого считать, что изменение усло! 
в сторону увеличения недостатка влаги является могущественным 
тором эволюции, а повышение и улучшение водоснабжения таков 
не должно быть признано? Такое представление, конечно, в корне ней? 
вильно, противоречит самой сущности эволюционного процесса и тол? 
демонстрирует наше незнание, и отсюда непонимание определенного т 
процессов, происходящих в природе. Вывод отсюда можно сделать той 
один: не отмахнуться от этих, еще мало изученных процессов, что 
сознательно делают все последователи прямолинейного признания пері! 


ма 
асаа 


5. 


Рис. 9. Ареалы видов рода б’сшеНата. 


г 
1— 5, оцетайз 1..; 2 — 8. роіуойоп Ји2.; 3 -- $. Пуророїїа )и2.; а — $. отеорвИа А, Огоѕѕћ.; бу 
арйезіапіса А. Огоѕѕһ.; 6 -- 5, Кагіавіпії А. Сгоѕѕһ.; 7 - 8. ріаузієріа Ји2,; 8—5. Ннігісійй з 
9—5. Ргійркоапа А. Ого85Н.; 10 -- 5. Зозпомзку А. Такі, ; 11 — $. ѕерапепѕіѕ 0. Ѕоѕп.; 12 — 5" 
пепхіѕ А. ОгоззН.; 18 -- 5. аатгієп5із А. Огоѕѕһ,; 14 — 5. агаганса А. ОгоззН. 


ства ксероморфогенеза, а усилить работу по изучению этих, еще не я 
шихся нам в руки явлений. |. 
Наконец, правильно ли общее положение, из которого вытёќ 
и вся концепция ксероморфогенеза о том, что эволюция цветковых рей 
ний в кайнозое зависит от фактора влаги, что она есть «борьба за вла 
как говорит об этом Е. В. Вульф? Думается, что такой подход к с 
ному и многогранному явлению эволюции односторонен и неполноцеї 
Что отношение к влаге является могущественным стимулом эволю, 
ного процесса — это совершенно справедливо, но нетолько отно 
ние растений к влаге определяет эволюцию. Неужели термические 7, 
торы так уже отступают на задний план, что они должны быть совершё 
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забити или подчинены факторам влаги? А всевозможные иные изменения 
оп атического и эдафического ряда? Очень мало освещен, например, 
Рос о фотопериодизме как факторе эволюции; а так как перемещение 
5 Тений на земном шаре из зон с длинным днем в зоны с коротким и 
фа атно совершалось многократно, то нет никакого сомнения, что как 
» ОР видообразования фотопериодизм играл во всяком случае значи- 
Львую роль. 
7 А. Н. Криштофович (1946), говоря о факторах эволюции в предше- 
Эвавшие геологические периоды, рассматривает их не односторонне, 
«еомилеконо. Приведем одно из его высказываний по этому поводу: 
олее мощным деятелем при эволюции растительного покрова 
и ЯЮтся климатические изменения и геологические явления, им сопут- 
п Ощие или даже их обусловливающие, как орогенез, эпейрогенети- 
ете поднятия и опускания, размыв и пенепленизация, а также дли- 
Пе воздействие даже стационарного климата при нормальном ходе 
у Деленных процессов, как денудация, деградация почв и т. п». И в 
м месте той же работы: «Все эти явления, в конечном результате 
„АЯщиеся к изменению климата (холод — тепло, сухость — влажность, 
ла ичное распределение осадков по временам года), микроклимата, 
из, ДШафта и границ территории, являются самыми основными факторами 
А ния растительного покрова». Как видим, на первом месте Криш- 
Эвич упоминает даже не влагу, а термический фактор. 
фа, ельзя также пройти мимо такого могущественного комплексного 
щу, Ора видообразования, правда локального, но тем не менее имеющего 
% Рочайшее распространение на земной поверхности, как процесс горо- 
9 Зования. По этому поводу приведем мнение Е. П. Коровина (1939): 
ту 1070-географическое распределение современных видов рода (Ёе- 
оба? -- А. Г.) склоняет мысль к признанию горообразования, как 
Ц ня, с которым естественно связывается новое в эволюции рода 
Рессивное направление». 


ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Ж процессе ксероморфогенеза очень резко выступает и бросается 
На "аза противоречие в жизни растения, создаваемое недостатком влаги; 


фсе этого противоречия происходит эволюционное дв икенно ксеро- 
Ви создание новых форм. 

3», 9, подчеркивая это совершенно справедливое положение, сторон- 
К, Исероморфогенеза обычно закрывают глаза на те противоречия, 
"ру 9 создаются у мезофитов, так как они менее эффектлы и с большим 
ом поддаются учету. Тем не менее эти движущие эволюцию мезофи- 
Лем "ротиворечия очень глубоки и по существу не менее действенны, 
под 1еДОстаток влаги у ксерофитов. К ним относятся в первую очередь 
Раст. аток пространства и недостаток света, под знаком которых живут 

ия в хорошо развитых мезофильных ценозах. Достаточно указать 
№ ИОгоярусность этих ценозов, достигающую особенного развития 
Аы Влажном тропическом лесу, чтобы понять, каким могуществен- 
За сво ктором в жизни мезофитов является борьба за пространство и 


и два противоречия почти нацело сняты в крайних ксерофильных 
Зах 


љу, Пространство как фактор эволюции в последнее время начинает 
С статься ботаниками и здесь можно сослаться на высказывания 


` Хохлова (1946), который на увеличении нлотности растительного 
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населения на земном шаре основывает свои представления о созда 
под влиянием этого фактора совершенно нового типа растений. 

Если мы признаем, что в своих окончательных выводах Хох? 
впадает в крайность, то нельзя не согласиться с тем, что подчеркива?! 
им значения пространства как фактора эволюции является плодоті 
ной и перспективной идеей. 

Таким образом, в развитии мезофитов имеются свой противореч! 
движущие их эволюцию вперед, и в этом отношении мезоморфогей 
так широко осуществляющийся в природе и связанный притом не с 7 
кальными, а с зональными явлениями на земном шаре, во всяком слу" 
должен трактоваться наряду є ксероморфогенезом, а никак не на вто! 
плане. / 

Правильнее всего считать, что осуществляющийся в природе мощи 
потоком биоморфогенез идет несколькими равноценными и равноправный" 
иногда сливающимися вместе струями, в том числе и ксероморфогей 
мезоморфогенез,  гидроморфогенез, ореоморфогенез, термоморфоге?" 
иал | 

В отдельных физико-географических районах земного шара в опре" 
ленное время может получить и действительно получает преоблада!, 
один из этих процессов, но из-за этого у нас нет никаких оснований ? 
двигать какой-либо из них, в частности ксероморфогенез в качестве вей 
щего процесса видообразования на всем земном шаре. 
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ПРИНЦИПЫ | ФЛОРИСТИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЙ 
В ОБЛАСТИ АЛЬГОЛОГИИ ВОДОЕМОВ КОНТИНЕНТ? 


Н. Н. Воронихин 


Вид есть совокупность поколенії; 
происходящих от общего предка и г 
влиянием среды и борьбы за су!" 
ствование обособленных отбором от 0, 
тального мира живых существ; вме, 
с тем вид есть определенный этап в 00 
цессе эволюции. 


В. Комаров (1938! 


в с тб 
География водорослей является оли, 
из наиболее трудных и запутанй 
вопросов учения о растениях. 


В. Арнольди (1928 


«Центром тяжести этой „Флоры“, как и всякой другой, — пише 
н 1) 80 

В. Л. Комаров в своем предисловии к «Флоре СССР» (Комаров, 19 
стр. 5), — является повидовое описание растений». Такое, повидимомМ’ 


простое задание, возлагаемое на флористические исследования, в Д6 
ствительности заключает в себе исключительные трудности. «Вид — осно Й 
ная единица, с которой мы имеем дело, — читаем несколькими строка, 
дальше, — с видом каждый ботаник-систематик возится в течение В0 
своей жизни, тем не менее, на вопрос, „что такое вид“ отвечает с труд | 
или же вовсе не отвечает». Происходит это потому, разъясняет автор, 
явление вида в самой природе «отличается большой неопределенность! 
«Легко было давать краткие определения вида пока вид считался постой” 
ным. Но с появлением и укреплением эволюционного учения и постеп?" 
ного вскрытия диалектичности соответствующих процессов прирой 
стало чрезвычайно трудным заковать в неподвижную формулу веч? | 
изменчивую сущность вида». Таким образом, и в флористических исслей у 
ваниях в области альгологии первостепенною задачей является выясней! 4 
состава видов водорослей в данном районе, Задача, непосредствей 4 
упирающаяся в вопрос о виде. Но если сущность и содержание поня?? 
«вид» представляет, как мы только что видели, целую проблему в систем Е 
тике цветковых растений, то как же обстоит дело с водорослями? За неду 
статком места я не могу касаться этого вопроса в подробном историческо 
аспекте и ограничусь лишь несколькими наиболее яркими примера”, 
высказываний по этому поводу крупнейших альгологов и некото?” 
последователей их. р 
Взгляды старых авторов, авторов первой половины ХХ в., важен 
шими представителями которых являлись К. Агард (С. Авагаһ, 1820 
Кютцинг (К йігіпо, 1833) и последующие, отличались большим своеобР 


чи 
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Зием, верой в трансформизм организмов, в превращение не только одних 
оу водорослей в другие, но даже в роды различных семейств и клас- 
Е В высших споровых. В работах Ханогирга (Напѕріге, 1885) утверждается 
Редставление о полиморфизме водорослей, по существу близкое к уче- 
| о о метаморфозе, но с более узкими границами превращений, не выхо- 
Щими за пределы класса водорослей. Хансгирг устанавливал «видовые 
ады», в которых та или другая водоросль являлась завершением в каче- 

йе вполне развитой формы ряда менее совершенных. Иногда ряды 
аключали в себе до 35 форм, известных под разными видовыми названи- 
Ми, Близки к взглядам Хансгирга представления Хр. Гоби (1894) и др. 

у Я остановился лишь вкратде на взглядах трансформистов и поли- 
„Орфистов типа Хансгирга и его последователей, так как направления 
а, в русской литературе освещены с достаточной полнотой в работах 
Пе Е ленкина (1936, стр. 413--424) и О. В. Троицкой (1933, стр. 115 — 
в. К тому же они в настоящее время представляют лишь исторический 

к. ерес. Однако необходимо „отметить, что именно работам альгологов 
К" половины ХІХ в. мы обязаны обильным накоплением фактических 
вых по морфологии и систематике водорослей. Достаточно вспомнить 
ьзующийся широкой известностью и не утративший своей ценности 
Поныне атлас Кютцинга «Та Шае Рһусо1орісае» в 20 томах с 1900 красоч- 
МИ таблицами рисунков. Кютцингу принадлежат описания значитель- 
„ТО количества видов водорослей, из которых многие сохранили свое 
ачение до нашего времени. Интересно отметить, что практика установле- 
“я новых видов шла в разрез с теоретическими представлениями Кют- 


Ш 


1 
бе. В одной из работ (Кюютцинг, 1845) он утверждал, что у водорослей 


фо ности, нет «видов» в собственном смысле этого слова, а имеются лишь 
зн. представляющие, как мы уже знаем, лишь ступени в ряде развития 

Оторых более высоко организованных растений. А 
т" отрицанию возможности установления видов у низших водорослей 
К также Нагели (Маерей, 1849), впрочем, на основании совсем 
в ХО соображений: он отмечал, что современные ему знания низших 
Дорослей далеко недостаточны для того, чтобы решать вопрос о проблеме 
№ ЗМ в зтой группе растений. Но, вообще говоря, положительное решение 

ї проблемы для низших водорослей он считал неоспоримым. 

ет о второй половине ХІХ в. появились работы, пытавшиеся ввести 
| _"ематический порядок в известную для того времени массу форм.. 
| 1895 синезеленых водорослей это было сделано трудами Тюрэ (Тішеё, 
ао)» Борнэ п Флао (Вогпеб еі ЕТабашії, 1886—1888) и др. Множество 
ану ё описанных форм были объединены этими авторами под одним видо- 
названием, причем в некоторых случаях объединялись до 50 сино- 
ов, Е ленкин (1936, стр. 469) называет этот период в истории альголо- 
м «синтетическим», отмечая его продолжительность до настоящего 
хр ени, например сводки Гейтлера (Сеійег, 1925, 1932). Разбирая 
С ктер видовых единиц в монографии Борнэ и Флао, он отмечал их 
Е: оС как на объективных данных, так и в значительной степени 
Хо, с тие взглядах обоих авторов. Резче всего выразилось рас- 
Ш взтлядов Еленкина и французских ученых в понимании объемов 
ко озіос соттипе и состава секций Іпітісаїа и Нитіјиѕа, из 11 видов 
Ро у Борнэ и Флао 9 вошли в синонимы Мозюе ГапеМа (Во) 
о" №. Еленкин следующим образом аргументирует необходимость 
ти большинства видов указанных секций (Еленкин, 1936, 
залу 6): «Я, разумеется, нисколько ‚не сомневаюсь в том, что формы, 
е фицированные ими, как виды, действительно существуют в природе, 
Читаю, что установленные ими типы очень редко встречаются в есте- 
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ственных условиях обитания, а большей частью попадаются разнообрії 
ные, промежуточные нх формы, вследетвие чего точное определение ої 
санных ими „видов“... затруднительно, а большей частью даже сов'ї 
шенно невозможно. Это обстоятельство является доказательством тої" 
что мы имеем здесь не виды, а формы, тесно связанные друг с другом разі 
образными переходами, представляющими промежуточные формы» | 
которых „видовые“ признаки различно комбинируются между собо | 
«Но что же собственно представляют такие сильно полиморф!?. 
видовые единицы, как 5#'аю0поз1ос соттипе (Узисв.) ЕЈепк. и 5. Ш 
скіа (ВоїБ) ЕіепК., в объемах, установленных мною? Популянии это И 
же „элементарные“, т. е. далее неразложимые виды, из которых каже’ 
характеризуется наследственно однородной плазмой в смысле чисті 
линии или клона? Вопрос этот, конечно, может быть окончательно Р?" 
решен только методом чистых культур, а пока условно я считаю фор“! 
каждого из этих видов модификациями наследственно однородной плазм! 
Подробнее на вопросе о низших таксономических единицах Елё 
кин остановился в другой своей работе (Е ленкин и Голлербах, 19% 
стр. 254). «У синезеленых водорослей, как известно, совершен? 
отсутствует половой процесс... Поэтому состав видовой единий 
у Суапорћусеае менее сложен, чем у большинства других растени! 
Так, наблюдаемые в природных условиях сильно полиморфные ви’ 
синезеленых водорослей во многих случаях (например С/оеосарѕа ар. 
СІ. тавта, Тоіуроїйтіх Кіепк'пії и др.), несомненно, представляют клої й, 
т, е. биотипы, модифицирующие в широких пределах. С другой стороны’, 
Суапорйусеае, как указывалось выше, нередки также и видовые популяції" 
состоящие из нескольких или многих элементарных видов или физио 
гических рас, но последние, выявленные с помощью чистых культі! 
от одной особи, большей частью совпадают с понятием о клонах (био! 
пах). Таким образом. промежуточное звено между линнеоном и биотипо? 
т. е. „жорданон“, здесь обычно выпадает» (Е ленкин, 1936, стр. 138). 
о поводу других внутривидовых таксономических единиц авт? 
высказывает следующие соображения. Некоторые элементарные ви? 
или физиологические расы, выделенные в чистые культуры, в соврем і 
ных сводках обозначаются в качестве форм. Таким образом, наряду, 
модификационными формами, в состав вида входят также и формы #0’ 
стантные. В других случаях подобные же константные формы фигуриру / 
в качестве разновидностей. По мнению автора, «это еще больше способству', 
путанице внутривидовых номенклатурных обозначений и лишний Ра 
говорит в пользу того, что от неопределенного и нередко двусмыслений, 
термина — „разновидность“ лучше всего совершенно отказаться в сиб 
матических работах по альгологии» (Е ленкин, 1936, стр. 437). Мел! | 
константные формы, соответствующие элементарным видам или физиол 
гическим расам, автор все же рекомендует помещать среди модификацио, 
ных форм вида, «чтобы не нарушать принятого теперь принцина ном", 
клатурно-таксономического обозначения таких мелких видов, котор», 
в морфологическом отношений очень трудно, а иногда и соверше } 
невозможно отличить от близких, хорошо выраженных видовых едиий , 
Эти последние в таком оформлении по своему объему приближаются У. 
к видовой единице высших растений, известной теперь под назван р 
„линнеон“» (Еленкин, 1936, стр. 437). Мне кажется, такая рекоменда!" 


) 
пи 


1 Как видно из высказываний Елепкина (1936, стр. 412, 437), структуру ""/ 


у высших растений он представлял себе по известной схеме линнеоп--жорданої 
"биотип. 
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бше более запутывает вопрос о таксономических единицах водорослей, 
ге как в одних случаях полиморфные биотипы в понимании Е ленкина 
Гурируют в качестве самостоятельных «видов» (например С/оеосарѕа 
Шріпа, СІ. таста, Тойуройтх Еіепкіпії, см. Еленкин, 1936, стр. 438), 
“в других — входят в состав «линнеонов» в качестве формы среди моди- 
Зикационных форм данного «линнеона». 
Хустедт (Низіеді, 1937), автор сводок по диатомовым (1927—1937 
20) в своей работе уточняет содержание понятия низших таксономиче- 
сед единиц у диатомовых водорослей. Исходя из признания космополи- 
"ма диатомовых, он считает невозможным решать вопросы таксономии 
‚А основании локальных данных. Только совместные усилия ряда исследо- 
Олей, контролирующих и дополняющих друг друга, дают полную 
Е для систематического суждения. Вместе с тем необходимы точ- 
79 ограничения таких понятий, как разновидность (уагіебаѕ) и форма 
Отта), так как ни в одном из отделов описательной зоологии и ботаники 
АК не злоупотребляли этими терминами, как в группе диатомовых. 
т, Разновидностями автор считает мелкие систематические единицы, 

Ичающиеся от видов, к циклу которых они принадлежат, только одним 
ЧИ немногими признаками, на наш взгляд незначительными, но наслед- 
"‘вениыми. Они константны и не связаны промежуточными формами 
д Дом (иногда встречаются ложные переходы или промежуточные мута- 
ви 1). При всех обстоятельствах, независимо от условий среды, разно- 
по ности сохраняют свои морфологические особенности, пока не наступает 

вая мутация, 

Замечу, что такое понимание разновидностей в точности совпадает 

00ъемом «вида» у чешского альголога Чурда (Сша, 1932) и совершенно 
А соответствует дарвиновскому пониманию разновидности как зачинаю- 
Рося вида. 

Форма в представлений Хустедта не наследственна, не константна, 
< лишь стадия или форма роста, обусловленная внешней средой или же 
оо Ящая закономерно в цикл развития организма. В том и другом 
ЧУчае они могут возвращаться к виду и вообще связаны с ним непрерыв- 
с переходами и практически неотделимы от вида. Большинство встре- 
фо щихся в природе вариаций должны рассматриваться в качестве 

рм, 
Автор отмечаст наличие закономерных изменений в морфе клеток 
Чтомовых, возникающих при делениях в последовательных поколениях, 
чем образуются формы более широкие, но с упрощенньми очертаниями; 
5 И регенерации наблюдается возврат этих форм к исходному типу. 
! наблюдения в природе вполне совпадают с данными, полученными 

п Тлером (1932) в культурах. Однако тождественные таким упрощен- 
М формам клетки могут возникать и в результате воздействия эколо- 

„ еских факторов, причем потомство их может сохранять характерные 
‚Я них очертания. Поскольку допустимо существование постепенности 
‚ Изменении экологических факторов, постольку может существовать 
Ределах вида непрерывный морфологический ряд экологических форм. 
„более легко различимые крайние члены ряда могут быть отмечены 
'К «пограничные вариации» (бтер2уагіаііопеп); их также следует 
нь тифицировать в качестве форм. Хустедт (1937) подробно оста- 
вы (Нается на уточнении понятия «тип» у диатомовых водорослей. 
нид ор высказывастся против признания «типом» первого описания орга- 
ол Обращая внимание на отмеченные выше случаи совершенно зако- 
ерного изменения в морфе последовательных делений, Хустедт 
Читает единственно возможным признавать «типом» не отдельные инди- 
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видуумы, а всю совокупность поколений (до образования ауксоспої! 
того ряда генераций, который развивался в оптимальных условиях среды" 

Возвращаясь к вопросу об изменчивости диатомовых, Хустедт дели! 
все кремнеземки на две группы. К первой относятся виды, у которы 
крайняя изменчивость является столь характерной, что уже в том же 68 
мом биотопе они развивают большое количество вариаций. Конечнь“ 
члены такого ряда форм нередко значительно отличаются друг от друга 
но постоянно связаны непрерывным рядом промежуточных форм; послей 
нее, как правило, наблюдается в одном и том же материале. Втору? 
группу образуют виды, вариации которых возникают лишь как реакції 
на изменяющиеся экологические условия. 

В связи с этим автор дает такое «правило» для разграничения видо?! 

1. Близко родственные формы, встречающиеся рядом друг с друго? 
в одинаковых экологических условиях, не образуя непрерывных перехо" 
дов, предположительно являются разными видами или, по крайней мер?" 
должны быть отмечены как таковые до тех пор, пока возможное тожде 
ство их не будет очевидно доказано. 

2. Различные формы, мнимо связанные друг с другом конверген" 
ными рядами, но обитающие в разобщенных друг с другом географич? 
ских областях, являются, вероятно, различными видами. 

Замечу, что в этом случае Хустедт был вынужден отступить ої 
признания космополитизма диатомовых. Географическим и зкологич? о 
ским методами автор рекомендует пользоваться также для вьіяснени? 
систематического положения так называемых средних и минимальны 
(К шишег!огтеп) форм диатомовых. 

Соображения Хустедта имеют преимущественно систематическо 
значение, частью номенклатурный и чисто практический интерес. Вопрос 
систематического характера часто и нередко горячо дискутируюто 
Основной, принципиальный вопрос: что такое вид — остается не освещей 
ным в литературе. Әке Берг (Вего, 1944), обращая внимание на крайню 
изменчивость диатомовых, считает современную таксономию мели 
подразделений чисто субъективными представлениями. Названия видо? 
являются довольно произвольно выбранными точками в сетке перекре 
щивающихся линий форм. Таксономические затруднения были бы на 
сколько облегчены, если бы мы отказались от малоподвижных представле 
ний деления живых существ на виды, подвиды и пр. р 

Подобно звездному небу, где наряду с солнцами, планетами и спӯ? 
никами их имеются также туманности, так и у диатомовых мы пме?? 
не только виды (в небольшом количестве), но и туманные скопления фору 
из которых ни одна не занимает центрального положения, но которы 
местами слагаются в ясные линии и серии форм. Было бы неразумі" 
пытаться втиснуть каждую частицу из этого «тумана» форм в стары 
схемы «вида» и прочих таксономических подразделений: очертания Й 
для этого недостаточно обрисованы. Таким образом, $ 10 части 11 Интер 
национальных номенклатурных правил, гласящий: «каждое растенй’ 
принадлежит, исключая помесей и химер, к какому-либо виду (вре 
сіеѕ). . .», действителен не во всех случаях. і 

Автор останавливается на примере типов ЕипоНа рғаеғиріа-топ 
и Е. агсиз. Типы эти варипруют и связаны друг с другом даже не одно" 
линией переходных форм, а целой широкой полосой линий, причем исход 
ные точки каждой линии несколько отличаются друг от друга, так 
как и конечные точки их. Таким образом, оба «вида», Я. ргаєти ріа-топб 
п Ё. атсиѕ, состоят каждый из центрального скопления форм, входяши 
в состав каждого основного типа, п из скоплений вариантов, образующи“ 
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Ге называемые «формы». Сходные, более или менее ярко выраженные 
ношения можно подметить и в других случаях среди рода Випона 
Например Ё. ресііпаііѕ и др.). Такие группы форм никоим образом 
К могут быть названы видами в обычном понимании этого термина. 
‘ли признать правильным, что формы, входящие в состав скоплений, 
Могут быть разного происхождения, то таковые скопления следовало бы 
й соматривать как группировки параллельных форм, причем родство 
Т могло бы быть и недостаточно близким. Для таких скоплений автор 
редлагает применять «видовые» названия во множественном числе, 
о пример Е. атса, Е. ресіїпаіеѕ и т. д., что должно отразить их разно- 
ное происхождение. 
В заключение Берг считает не лишним подчеркнуть, что он не имел 
б Виду отрицать существование настоящих видов у низших организмов: 
- хотел бы лишь предохранить представление о виде от безмерного субъек- 
Визма и наметить пути для объективного исследования. 
З Как я отметил уже в своей работе об изменчивости С/оѕіегіит (Воро- 
й ик, 1926а), вопрос о значении изменчивости у десмидиевых неодно- 
бно обсуждался в альгологической литературе. Особенного внимания 
Служивает работа Клебса (КІеЬѕ, 1880). При изучении флоры десми- 
Чиевых Восточной Пруссии автор натолкнулся на факт исключительного 
„огообразия форм в составе этого семейства водорослей и пришел к за- 
“юченило о существовании у десмидиевых сравнительно небольшого коли- 
тва основных форм, которые, благодаря исключительной им свой- 
‘венной изменчивости, способны образовать больцое количество разно- 
"Идностей. Формы, связапные можду собой близким родством, Клебе 
Руппирует в крупные циклы, внутри которых эти формы располагаются 
„ Ряды: вариационные ряды Клебса. Нредставители рядов возникают 
т" из другого, являя последовательное ступенчатое развитие того или 
Ого морфологического признака. Отдельные ступени вариационных 
Видов могут стать исходными точками для новых рядов, образуя в общем 
во РУДОм распутываемый клубок различных вариаций. По мнению К лебса, 
рос о границе вида в сем. дезииасеае при современном ему состоянии 
чний не может быть решен с полной точностью. 
зов ПРотивоположную позицию в этом вопросе занял Г. Вест (У/езі С., 
Б '—1900), утверждавший, что большинство известных форм десмидие- 
чі представляет хорошо очерченнье, хотя иногда и близкие друг к другу 
К" изредка образующие нестойкие вариации, обусловленные слу- 
Иными преходящими причинами. 
я Во время изучения закавказских представителей рода (С/оѕѓеғіит 
О0ратил внимание на три комплекса форм, которые группировались 
округ трех типов: Сіозієгіцт ѕреігЬегвепѕе Вогре, СІ. іапсеоїайшт Кіл. 
ое тот етит Ергь. (Воронихин, 1926а). Эти группы образовали 
м СГрессивные ряды, соединявшие один классический вид с другим, 
тречаясь нередко вместе в одном и том же водоеме. Отдельных предста- 
готелей этих рядов я отождествлял с теми мелкими константными формами 
у С, ческого родства, которые наблюдали Бахман (Васһтар, 1906) 
в “©айит, Кроу (Сгом, 1923) у Місгосузіїз, а Шода (Сћодаб, 1913) — 
‘воих культурах < сепейеѕтиѕ. Поскольку возможно было судить без 
Рименения эксперимента, я считал эти формы элементарными видами 
ЛИ расами, труппирующимися в широких границах линнеевских видов. 
‚ Моем представлении элементарные расы являлись самыми малыми 
п. одственньми таксономическими единицами, познаваемыми морфоло- 
о еским методом изучения. Уже в то время я отметил некоторую зави- 
Мость их распространения от физико-химических условий водоемов 
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и предполагал возможным формирование различных комплексов раб 
в разных географических районах. 

В. И. Нолянский (1936, стр. 69) в своей большой и интересной работе: 
посвященной вопросу о таксономических единицах у низших водорослей! 
предлагает взамен принятого мною термина применение «нейтрального. 
термина «пісговресієз», в свое время предложенного Остенфельдом | 
для всех этих мелких форм, характеризующихся константными разли" 
чиями, каковы бы они ни были. По Полянскому, «„шісгоѕвресіеѕ“ также 
является найменьшей различимой нами константной единицей, которая | 
то равна „виду“, то только части его» (стр. 71). Многие виды синезеленых 
водорослей представляют собою подобные шісгоѕресіеѕ. Однако при нали" 
чий большого гиатуса появляєтся «новая единица», которая может охваї 
тить несколько ш/сгозресез. Эту единицу можно назвать «таасгозрестез»» 
Некоторые виды синезеленых водорослей и являются такими тасго’ 
ѕресіеѕ. Следуя Шода, Полянский отмечает моно- и поливалентноств 
видов в зависимости от количества заключенных в них шістохресівв" 
В процессе эволюции вида тасгозрес1ез возникает на основе тісговресівв: 

Останавливаясь на вопросе о группировках тісгоѕресіеѕ, автор отме" 
чает три случая, причем в первом имеет место «постепенно-непрерывный | 
ряд мелких тісгоѕресіеѕ, почти или совершенно без һіабиѕ между ними’ 
Здесь границы тасговресієв крайне широки, иногда соответствуют грани“ 
цам рода, например у Вевеаюа». Следующий случай «тот, когда между 
тісгоѕресіеѕ наблюдается более или менее отчетливый морфологический 
Һіабиѕ... Здесь тісгоѕресіеѕ уже повысились в ранге до моновалентных 
тасгоѕресіеѕ». И, наконец, третий случай — случай известного «сгуще 
ния» тісгоѕресіеѕ, причем каждое такое «стущение» более или менее хорошо 
отграпичивается от другого подобного же «сгущения». Здесь из массе 
неотдивергированных тісгоѕресіеѕ выделяются поливалентные тасго“ 
ѕресіеѕ, Мафаз увеличивается, вид повышается в ранге (стр. 74). Поляк 
ский отмечает, что познание вида у фанерогамов и у криптогамов часто 
шло обратными путями. У первых дело началось с линнеона, который 
впоследствии начал дифференцироваться на жорданоны. У криптогамов ж? 
во многих случаях, при малом количестве отличительных признакой 
и выискивании даже самых мелких различий, дело начиналось с тісто“ 
ѕресіеѕ, число которых возрастает с началом применения эксперименталР” 
ного метода в систематике водорослей. Однако дальнейшая задача система” 
тики водорослей заключается не только в дифференцировании, но и в ий" 
тегрировании. «Насущно необходимым является в этой работе внедрение 
географического принципа, а также экологический подход» (стр. 173)" 
«В таком случае наши современные „виды“, т. е. тісгоѕресіеѕ, займу? 
в пределах подобных больших истинных видов свое настоящее подо’ 
бающее им место в виде мелких внутривидовых константных едини? 
(стр. 74). 

Таким образом, в высказываниях Полянского мы находим подтверЖж" 
дение моей мысли о необходимости применения экологического и гео“ 
графического методов в изучении распространения элементарных рас и их 
комплексов (1926а, стр. 354 —356). Некоторые расхождения во взглядах 
с Полянским отмечены в моей недавней работе о полиморфизм 
5 рігиііпа ріаіепѕіѕ (Воронихин, 1946, стр. 242). Работу Полянского с при 
зывом к синтезу в систематике приходится, конечно, относить к исследо’ 
ваниям «синтетического» направления в альгологии, как называл подоб" 
ные работы Еленкин. Но параллельно указанным работам «сиптетиче" 
ского» характера, обобщавшим данные прежних авторов методом мор’ 
фологического изучения преимущественно тербарного или консервиро" 
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ного материала, продолжало развиваться и другое, «аналитическое» 
Равление, обогащенное новым методом исследования — изучением 
Нв в чистых культурах. 
куль ейеринк (Веуегіпск, 1890) был первым, применившим метод чистых 
Ши тур для целей систематики водорослей. Позже метод зтот получил 
кое развитие в работах Шода и его школы. Әти работы установили 
ж СТвование крайнего полиморфизма у одпоклетпых зеленых водорос- 
у“ Гак, в одной из ранних работ (Свода еб Мајіпеѕсо, 1893, стр. 189) 
б" отмечена изменчивость 5 сепейеѕтиѕ асиіиѕ, обнаружившего наличие 
ще, 2сїујососсиѕ, Вараит и Ріеигососсиѕ. Авторы пришли к следую- 
фаз Ў выводу: 9 сепейезти$ и Расіуіососсиѕ — один и тот же вид, имеющий 
баг Ріеигососсиз, Сїоеосуѕііѕ и Варріййт. Для б’сепедехтиз обдииз 
аа указаны стадии Расѓуіососсиѕ и Фуоїососсиз (Шода, 1902, 
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ви», Другой работе Шода формулирует понятие полиморфизма как инди- 
и Уальной изменчивости в цикле развития организма (Шода, 1909, 


що 1). Наряду с этим, исследования Шода приводят его к убеждению 
дру Цествовании у зеленых водорослей мелких видов, отличающихся 
„, 07 друга не только биологией, но и морфологическими признаками. 
ла ко последние с трудом или вовсе не различимы при изучении мате- 
(оа в естественных условиях, где такие виды нередко обитают рядом 
яр, Да, 1913, стр. 6). Различия между указанными мелкими видами про- 
в Ются в культурах на стандартной среде и выражаются не только 
у ЗлИчНоЙ скорости роста, различиями в образовании хлорофилла 
их дополнительных пигментов, но и различием в морфологии колоний, 
Шин Онфигурации, окраске, характере поверхности. Эти виды в боль- 
0 аа случаев вполне отвечают обычно принятому представлению 


Можно предположить, говорит Шода (1913, стр. 5), что количество 
баъ видов в природе безгранично. Выделенные в чистую культуру 
о ериологическим методом такие «чистые линии», возникшие из одной 
Шо и с их последующими поколениями образуют «позитивный вид» 
ада, 1914, стр. 734; 1926, стр. 97). Большая часть видов в природе, 
нуу ‘чаемых описательной ботаникой, является комплексами элементар- 


чр тард? а следовательно, смесью чистых линий (Шода, 1914, 
. 5) 
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пе Вид есть единица, определяемая разными методами: 1) вид линне- 
цу Ш, познаваемый суждением и различасмыи своей морфологией, 
16, Виды позитивные, выделяемые в культурах. Наряду с морфологи- 
тор Ими видами, существуют подчиненные формы: виды биологические, 
“Ические, физиологические и др. (Шода, 1914, стр. 84). 
рез 1одытоживая в докладе У Международному Конгрессу генетиков 
300 Чьтаты своей свыше 30-летней деятельности, давшей автору более 
ру "ДОВ в чистых культурах, Шода (1928) отмечает, что мелкие виды, 
пето ирующиеся вокруг вида, принятого за Тип, отличаются от послед. 
ан, Постепенными переходами, связывающими крайние формы. Кон- 
у ость каждой чистой линии кажется ‚очевидной, так нак многие из 
даб оддерживаются в культуре свыше 50 лет. За весь долгий период 
п Шода никогда не наблюдал резко выраженных мутаций, однако 
На ‚ Твование серий элементарных видов указывает, по мнению Шода, 
Эда оисходение их путем мелких мутаций. Это предположение ему 
із СЪ подтвердить в культурах С/іогеййа ғифеѕсепѕ Сһой., полученных 
“р ой клетки при помощи микроманипулятора (Шода, 1929, 
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Работы Шода по полиморфизму водорослей встретили, как известі 
много возражений. Отрицательно были встречены некоторыми алр 
логами и представления Шода об элементарных видах. Так, Вилле (УИ 
1911) считал преждевременным перенесение результатов эксперимента” 
ных исследований элементарных рас у высших растений в область аль? 
логии. Изменения формы одноклетных зеленых водорослей в раз!’ 
условиях культуры он был склонен считать скорее за инволюционй 
формы, чем за проявление полиморфизма (Вилле, 1919). Что касаві" 
стремления обозначать отдельным наименованием любую уклоняющую" 
от типа форму, как это казалось Вилле, то это может повести, по его М А 
нию, к еще большей путанице в систематике низших растений, чем ° 
было в до-линнеевокое время в систематике высших. 

Несмотря на критическое отношение к работам Шода со стор 
такого крупного авторитета в альгологии, каким был Вилле, метод чис 
культур в применении к систематике водорослей получил дальней 
развитие. 

В 20-х годах текущего столетия пражский альголог Чурда (Са 
предпринял пересмотр системы Дує петаез. Ранее существовавшие сист 
по мнению Чурда, были неудовлетворительными в связи с переоценк 
или недооценкой ряда признаков; наряду с этим, некоторые призи 
систематического значения вовсе не принимались во внимание прежний” 
авторами. Исследования Чурда, проведенные в клональных культурі, 
выяснили систематическую значимость отдельных признаков, в резу 
тате чего им была проработана новая система 2услетаіеѕ (Чурда, 198» 
В качестве «вида» Чурда (1931, 1932) принимает пробы, отличающи 
от других хотя бы в одном признаке. Так как, по мнению Чурда, не су" 
ствует всеми принятых и во всех случаях применяемых критериев Ж 
установления подчиненных виду таксономических единиц (разновид? 
сти, формы), автор совершенно отказывается от этих понятий в сво 
системе (Чурда, 1930, стр. 18; 1931, стр. 275; 1932, стр. 54). При таќ 
понимании объема вида количество видовых единиц в системе Чур, 
значительно возросло по сравнению с обработкой /услета/еѕ в 1-м изи 
нии той же «Флоры» Пашера: мы имеем 227 видов у Чурда против 94 вий 
в обработке Борго (Вогое, 1913). Однако далеко не все приведенные 
«Флоре» виды были изучены автором в культурах. Можно сказать с 14 
ной уверенностью, что дальнейшие работы с клональными культурами З 
чительно увеличат количество видов в смысле Чурда в порядке Дувпеті 

Возвращаясь к работам Шода, я должен отметить, что его рад", 
содержат крупнейшие ошибки не только в методике постановки экспе 
мента, но и в более глубоком, принципиальном отношении. Одной 
крупнейших ошибок Шода являлся фактический отрыв от приро 
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отрицательное отношение ПТода к той систематике, которая базируеи 


А 
на изучении организмов в природных условиях. Шода (1914, стр. п 
называл такую систематику «гадательной». Он был убежден, что флор, 
стические исследования, отмечающие распространение водорослей в р", 
ных странах, не подвпгают вперед наших знаний; они служат лишь дові? 
тельством безмерно широкого распространения этих водных растений», 
торые являются квазиубиквистами (доазі-иђідоиіѕбеѕ) (Шода, 1913, стр. 7, 
Высказанные Шода взгляды, несомненно, являются результатом пер 
оценки значения «позитивной» систематики и ее методов. «Опыт далек 
} 
1 Сводку литературы по этому вопросу см. в работах Рихтера (Пісріег, и 
стр. 341). Критику работ Шода и его школы мы имеем также в работе Троицкой (/ 
стр. 118 и след.). 
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з рывает наблюдения, — говорит Комаров в своей замечательной книге 
кури — хотя бы потому, что наблюдение может и должно охватывать 
зый материал, мыслимый и в пространстве и во времени. Опыт 
ла кратковременен, геологически мыслимый он даже мгновенен и по- 
У дает более ограниченное понимание вида» (Комаров, 1944, стр. 90). 
кру лично кажется, что в систематике водорослей эксперимент должен 
ње Рука об руку с изучением материала в природных условиях; послед- 
› Однако, является базой исследовательской деятельности. 
озвращаясь к вопросу о виде, я полагаю, что вид. как этап эволюции 
но Уществу своему должен быть поливалентным, обнимая собой множество 
„ СТантных мелких форм разной степени выражения физиологических 
пре рфологических различий (Воронихин, 1946, стр. 243). Эти формы 
нак тавляют собой не «мелкие внутривидовые константные единицы», 
‚ например, характеризует их Полянский (1936, стр. 74), но самое 
ство вида. Наиболее резко выраженные направления изменчи- 
С внутри вида интересно и необходимо классифицировать, но вряд ли 
іс Решится подойти к классификации всех возможных константных 
на антов в пределах вида, ибо, как полагает Шода, количество элементар- 
м видов, существование которых можно предположить, безгранично, 
Я им — легион» (Шода, 1913, стр. 5). 
ы рассмотрели в кратком и далеко неполном историческом аспекте 
НО ®дставления о виде у крупнейших альгологов и последователей их. 
но Представления очень разноречивы, некоторые — формальны, и очень 
Гие оставляют в стороне основной вопрос — вопрос о сущности вида. 
та актически отсюда вытекают крайние затруднения в работе флористов, 
Как в разных специальных исследованиях и сводках материал трак- 
Р разно, нередко на страницах одной и той же книги. Возникает 
бла ходимость выработки определенного представления о виде. Для нас, 
ео ОЩих эволюционным учением Дарвина, ясно направление этих 
} аний. Я полагаю, что то общее определение вида, которое дано 
`1, Комаровым (1944, стр. 244), вполне приложимо к понятию 
в "У водорослей. На основе этого определения и детализации его 
бы Язи с особенностями эволюционного развития водорослей должны 
определены границы видов водорослей в монографиях и «Фло- 
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Такова первая задача флористической альгологии водоемов конти- 
та. Но сравнительное изучение состава видов в разных районах вы- 
ме еще и другую проблему не меньшего теоретического значения и 
мо Реса — вопрос о распространении водорослей в водоемах различных 
ны Рафических областей, вопрос о географии водорослей коптипенталь- 
Водосмов. Как же обстоит дело с этой второй задачей — распростра- 
Ием водорослей в водоемах континента? - 
№ ше мы видели, что по поводу зеленых водорослей Шода (1902) 
хо азывался как о растениях наиболее вездесущих, насколько это 
ео себе представить. Такой знаток водорослей, каким был Шмидле 
р Че, 1900, стр. 160), не находил нужным в своих систематических 
но ах давать подробные указания мест нахождения водорослей на том 
пах вании, что для науки-де совершенно безразлично знать точные место- 
Що дения подобных убиквистов. Буквально ту же мысль повторяет 
д Да через четверть века (1926). Гребнер (1914, стр. 124) полагал, что 
об пресноводных водорослей, принимая во внимание почти полную 
йы Эродность условий их существования на всей земле, более удивитель- 
Представляется существование видов с ограниченным распростране- 
”. По мнению Везенберга-Лунда (\УУезепЪегр-Глли4, 1910, стр. 32), 
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состав форм пресноводного планктона представляет пример невероя! 
ного космополитизма. | 

Из новейших авторов сторонником космополитизма пресноводнь? 
водорослей является Будде (Видде, 1928, стр. 500—503). Продолжа? 
держаться своей точки зрения о повсеместном распространении зелені?" 
водорослей и Шода в своей монографии 5 сепе4езтиз (Шода, 1926, стр. 16. 
103). Он определенно высказывается против возможности географи! 
зеленых водорослей. Смит писал следующее по поводу географического 
распространения пресноводных водорослей: «одной из замечательнй” 
особенностей пресноводной альгологической флоры является ее косм 
политизм; многие виды были найдены во всех частях света, от тропикд 
до полярных областей в различных условиях обитания, другие вид 
ограничены особыми условиями обитания, но и такие формы могут бы? 
находимы в местностях, отстоящих друг от друга на расстоянии тыб, 
миль» (Ѕтіёћ, 1933, стр. 11; см. также 1938, стр. 13). В некоторв’ 
работах и Шода делает уступку в своих крайних взглядах, назыв? 
зеленые водоросли квазиубиквистами (1913, стр. 26). По мнению Што" 
майера (Ѕеосктауег, 1909, стр. 82), большинство пресноводных водоро" 
лей — космополиты, что впрочем, не значит, что они встречаются вою" 
при всяких условиях. В руководствах и «Флорах», справедливо зам. 
чает Штокмайер, следует обращать больше внимания на характер обі" 
тания, чем обеспечится база для экологии и географии водорослей. Приї" 
(Ртіпёх, 1927, стр.40) дает в своей сводке краткие характеристики геогра! и 
ческого распространения отдельных семейств зеленых водорослей. Тай 
для Уоісосасеає и СРіогососсасеае (Ргоіососсасваг) он указывает, что мной 
роды были до сего времени отмечены только в Европе или внутри оче? 
узкого района распространения, тогда как другие, чаще встречающией 
роды, являются космополитами. Такие же соотношения мы наход! 
и в прочих семействах зеленых водорослей пресной воды. Из вості? 
только немногие исключения. Что касается десмидиевых, то, как Ті" 
чает Принц (стр. 347), прежнее представление о них как о космополй, 
ной группе нуждается в поправках. Ниже мы еще раз подробнее © 
немся этой группы водорослей. 

Но уже значительно раньше в некоторых работах замечается попыт 
различения сообществ пресноводных водорослей. Так, Лагерхейм Фу 
сегһеіт, 1884, стр. 278) отмечал различие в составе населения водоросії 
северных и южных рек. і 

В дальнейшем исследования в области экологии, акологическ? 
географии и биоценологии получают широко» развитие, Я не имею ни 
кой возможности излагать подробно результаты исследований указі, 
ных направлений и ограничусь лишь кратким перечнем наиболее су! 
ственных и интересных работ. Здесь в первую очередь следует отметії, 
исследования Боденского озера, проведенные Шіретером п КирхнеР 
(С. ЗеВгабег п. О. Кігеһпег, 1896) и работу Л. Иванова (1901), изучавш® 
водную растительность озерной области. Работы Вестов (УУ. Меѕі | 
С. Меѕь 1906, 1909 и 1944 —1912) устанавливают довольно точную за? 
симость флоры десмидиевых Британских островов от распространен, 
докембрийских и древнепалеозойских пород и с областями наибольй и 
осадков. Остановлюсь на некоторых главнейших выводах работы Фр". 
(Етііѕећ, 1907, стр. 225) по изучению флоры водорослей тропиков. Во вл, 
ных тропиках наблюдается сильное развитие воздушных сообше, 
водорослей, в состав которых входят почти исключительно синезеле! 
Из зеленых водорослей в тех же условиях преобладает род Ттетмероїї, 
В водной флоре большую роль играют также синезеленые водоро" 
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орйота и ВРђігосіоптіит очень слабо представлены, так же как и Гаи- 
‘а, Вотуфит, Сопјегоаїеѕ и Дувпетаіез, за исключением 5ріговуга, 
орая развивается гораздо обильнее, чем у нас, притом большею частью 
рактеризуется видами с широкими нитями, с простыми перегородками 
Несколькими лентами хроматофора. Род Оедовотит также изобилует, 
Представлен видами с малым диаметром клеток. Среди десмидиевых 
м о обладают нитчатые формы. Важнейшим тропическим родом зеленых 
Дорослей является род Ріййорйога из сем. С Јайорћогасеае. 
й Отмечу еще исследования Болохонцева (1911) ло фитоб ологии Ла- 
оЖекого озера, Е ленкина (1914) по сообществам водорослей Камчатки, 
поки на по Кавказу (1926) и Крыму (1932), его же и Порецкого 
91) многолетние исследования по фитопланктону р. Большой Невки 
Зронихин, 1931). 
ен ЭНачительный интерес, интерес опыта в большом масштабе, постав- 
Ого самой природой, представляют наблюдения Порецкого (1926, 
0. 182) над судьбой 22 форм водорослей невского планктона, занесен 
Х наводнением 23 сентября 1924 г. в один из прудков на территории 
Кока Ботанического института Академий Наук СССР в Ленинграде. 
чи показали наблюдения, все занесенные в прудок невские формы 
оре исчезли из ного нацело, продолжая в то же время встречаться 
планктоне Большой Невки. Случай этот демонстрирует крайнюю чув- 
ительность водорослей к изменению экологических условий. 
ромадное количество работ по фитопланктону дало возможность 
ть ановить типы планктона в зависимости от состава его компонентов. 
суо Болохонцев (1911, стр. 294—315) различал для лимнопланктона 
п. Днеевропейский тип озер, альпийский и северный. Ладожское озеро — 
комбинированный, совмещающий в себе признаки среднеевропей- 
0 и северного типов. 
в Шимпер (Ѕеһітрег, 1935, стр. 1513) выделял планктон арктического, 
"Риоевропейского, балтийского, предгорного и высокогорного типов. 
ку оольди (1925) намечал северный, среднеевропейский, альпийский, 
то’ Ический. Тейлинг (Те ше, 1916) объединил планктон английских, 
Н ых шведских и норвежских озер в особый тип «каледонский». Впрочем, 
ча Манн (Маитапп, 1917, 1932) отрицал ботанико-географическое зна- 
» 19 этих типов, относя их за счет большего или меньшего содержания 
Одоемах питательных солей. 
ню Яд авторов посвящают свои работы изучению влияния растворен- 
уза В воде солей на распространение водорослей. Упомяну исследования 
кого (1925) о значении железа и работы Кольбе (КоїБе, 1927, 
й но, 10 распространению диатомовых водорослей в связи с содержанием 
нан солей (преимущественно иона хлора), позволившие автору предло- 
ма свою систему галобионтов, получившую широкое признание среди 
Омистов. 
ур, ‘оронихин (1930) в работе по водорослям Полярного и Северного 
й ла применил метод параллельного изучения ценозов водорослей 
а АНОоТинных по экологии водоемах. Из 253 видов, обнаружеиных в изу- 
ом материале, общими для Полярного и Северного Урала оказались 
“Ари вида, принадлежащие к числу широкораспространенных вуль- 
дарах форм. Отмеченные различия должны быть отнесены к различиям 
ир ‘ческого и климатического факторов. На той же точке зрения стоит 
р,  Ршов (1933, стр. 77—78), изучавший ценозы реофильных водорослей 
Ч, УЛомы, Углубляя это направление сравнительного эколого-географи- 
ер 0 исследования, Ширшов (1935) делает попытку наметить основные 
Ы распределения водорослей Новой Земли и Земли Франца Иосифа. 
13* 
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То мнению А. Жузе, такие параллельные исследования «с очеви 
ностью показывают, что распространение водорослей зависит не только | 
от специальных условий их биотопов, но и от географических причи? 
(Кузе, 1939, стр. 12). Отмечая в своей работе значение диатомовы?* 
как прекрасных индикаторов физико-химических особенностей место" 
обитания, автор устанавливает, что распространение современных ди 
томовых подчиняется закону географической зональности. Можно выд 
лить комплексы диатомовых, присущих арктической, бореальной, умерей 
ной и южным областям, а также альпийским и субальцийски“ 
водоемам. Применение диатомового анализа к палеогеографии водоем 
позволяет восстановить характер условий местообитания, тип водоем“ 
характер климатических условий, отражающихся на условиях мест? 
обитания (стр. 80—81). 

Заканчивая обзор эколого-географических направлений в альгологи“ 
я должен упомянуть работы Кольквитца и Марсона (КоЇкмііг и. Маг? 
зоп, 1902, и др.) о зонах сапробности, ставшие основой метода биологи 
ческого анализа воды, имеющего широкое практическое применение 
В русской литературе по этому вопросу известны работы Никитинско, 
(1909, 1938, где указана литература) и руководства Вислоуха (1916): 
а также «Стандартные методы» десяти авторов (Барсов и др., 1927). Пра“ 
тика применения в СССР списков сапробных организмов внесла в ни?" 
некоторые дополнения и перемещения (Долгов, 1926). 

Характеризуя эколого-географическое направление работ в аль 
логии как ветвь углубленного флористического анализа, отмечу, что об 
достигло довольно значительного развития. Многие обобщения мы наход? 
уже в. сводках и руководствах, каковыми являются, например, кни? 
Веста (1916) и Арнольди (1925). Следует ожидать дальнейшего рос“ 
этого направления. Я позволил бы себе, однако, пожелать гидробио2), 
гам большей точности в изучении организмов, а альгологам — такой 7. 
точности в учете условий среды. Иными словами я приветствовал б 
работы эколого-географического направления на основе комплексно?" 
их выполнения. У 

Экологические исследования разрушили представление о контине? 
тальных водорослях как об убиквистах. Что же можно прот лвопоставй | 
общепринятому признанию космополитизма этих организмов? Замей 
тельно, что наземные водоросли, повидимому, в значительной мере пой, 
чиняются законам географического распространения растительні 
организмов. Так, например, по данным Кнебеля (Клее, 1936), широ, 
распространенная наземная Ргазіоіа стіѕра (вЪЫ.) Мос. делится на де 
географических подвида: 5ѕ=р. еистзра Кпеб., распространение котор”. 
ограничено Северным полушарием, и 88р. апіагсіїса (Кі7.) Кпеб. ет 
с ареалом распространения в Южном полушарии. Последний поді" 
подразделяется далее на две географические расы: Ї. апіагсіїса (Км. 
Кпеб. — на Огненной земле и некоторых островах Антарктики и {. 26075! и 
(Веіпзсп) КпеЬ. —в Южной Георгии. Эти данные я хотел бы дополнй 
наблюдениями Ценковского (1881, стр. 184), который сообщал, что, 
пределах Европейской России Фтазіоіа сгізра не встречается на юге, 
севере же, начиная с Ярославля и Петербурга, водоросль станови", 
очень обыкновенной, а в Архангельске, Сумах и на Соловецких острой" | 
она уже встречается повсюду на влажной почве. ' 

Род Серһаіеитоѕ Клозе, представленный видами, паразитируюшщи?, 
на листьях и ветвях магнолии, чая, рододендрона и других растен", 
в своем распространении ограничен тропиками и субтропиками. В тех 
областях обитают виды рода Рћусореііїѕ МіП., один из видов которого 
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бз еріріцст М1. — обнаружен в Европе и в Закавказье (Воронихин, 
). Единственный вид рода Рйуюрйуза УУ. уап-В., РЕ. Тгеиьії, паразит 
На стеблях РИеа из сем. (/ғіісасєае, известен только с острова Ява. 5су- 
бта туосһтиѕ (Бійм.) Аз. уаг. єпогоргарнісит У. её С. Меѕё отмечена 
Ҹько из Анголы, где, разрастаясь пышно в период дождей, обусловливает 
Вление так называемых черных скал (рейгаѕ пертаѕ). 
__ По словам Фрича, большая часть водных синезеленых водорослей — 
Космополити!, однако некоторые роды, как то: Негругопета, Ноттоіћат- 
10п и ряд бивопетаез (5айтотаїопета, Мозіосворзіз, Риіріпатіасеае), 
‚о адимому, преимущественно или всецело распространены в жарких 
тах (Етіёѕһ, 1945, стр. 863). Из водорослей, обитающих в. водной 
бле, обращает на себя внимание род Рийорйота УУійт., близкий к С/а- 
"рога, виды которого распространены преимущественно в тропических 
аи тропических областях. Впрочем, несколько видов этого рода были 
дены в Соединенных Штатах Америки. Два вида были обнаружены 


иже в Англии: Р. оедовота (Мопі.) УПИт. у. ро/уѕрота — в Манчестере, 
„Уда она, несомненно, была занесена вместе с хлопком из Египта; Р. кежеп- 
18 Үүт. была найдена в аквариуме с тропическими растениями в Бота- 
Ическом саду в Кью, но затем исчезла. 
Мо риблизительно те же соотношения мы имеем в роде Сотрзоровоп 
к, распространенном в тропиках и субтропиках. Из видов этого 
Да С. соетиїеиѕ Мопё. был обнаружен в Арканзасе, а также в Масса- 
ме етсе, в последнем случае как заносньй, так как в последующих 
Ы он более не встречался. В начале девятисотых годов один из 
Хов Сотрѕоровоп, близкий к С. сћаїубаеиѕ Кё2., был обнаружен 
Рнольди в заводи р. Северного Донца, недалеко от г. Чугуева, где он 
Ржался в течение трех лет; дальнейшая судьба этой водоросли 
известна, 

Одним из интереснейших в биологическом отношении водоемов 
ляется Байкал, отличающийся замечательным эндемизмом животного 
Растительного мира. Работами К. Мейера (1930, где указана литература) 
Чем установлены представители следующих новых родов водорослей: 

ди 20леторвіз С. М., Јтекѕокотіа С. М., С^туѕоіћаШиѕ С. М. Әндемичными 

Байкала, до сих пор нигде более не найденными, являются 9 видов 

же Отаратпа а, «по величине и строению настолько отличных от дру- 
ро’ Зидов этого рода, что их можно было бы объединить в особый подрод». 
һо, Слаеіототрћа, преимущественно представленный в морской воде, 
466 З Байкале 3 эндемичных вида. Далее идут 4 эндемичных вида 
в Зазторйа и З эндемичных С/айорћога. Кроме того, отметим эндемичные 
М Ды родов Те/газрогорзіз. Е рёсйтуз5, СҺоторћуѕета, 5уКійїоп, Теіга рота. 
Огочисленнь новые виды, разновидности и формы диатомовых, изучен- 
кворцовым (Скворцов и Мейер, 4928). Позднейшие исследования 
40 значательные дополнения во флору эндемичных форм Байкала. 
а свособразный род Сетпирйота и два новых вида Сйаеютотрйа 
ин ический, 1931), к которым автор впоследствии присоединил еще 
кала новый вид этого рода и две разновидности (эндемичные для Бай- 
50) ранее описанных видов СЛаеіототрћа и С/айорћогға (Скабичевский, 
обо числу эндемиков Скабичевский (1936а) и Яснитский (1936) 
оа Вляют, кроме того, около 50 видов и разновидностей диатомовых 
'Порослей. 
Що тавляя в стороне дискуссию по поводу происхождения байкаль- 
Ура) зндемизма (см. Берг, 1937 и Верещагин, 1940, где указана литера- 
хорыг’ замечу, что Байкал является не единственным районом на терри- 
и Азиатской части СССР, обращающим на себя внимание эндемизмом 
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водорослей. Следует отметить оз. Ханка, во флоре диатомовых которо! 
Скворцов обнаружил около 50%/, новых форм из 245 найденных в озер 
(Скворцов, 1929). Два своеобразных рода /ослтіит и Ерфойит, вмест 
с несколькими новыми видами из других родов, описаны Принцем (1910) 
из Хакассии. Ряд новых видов и два новых рода установлены Ворон" 
хиным (1929; Воронихин и Хахина, 1929) для минерализованных водо! 
емов Западной Сибири. Из них род / осітіорзіз УЧогопісі, её Ророуа широ" 
ко распространен в водоемах Западной Сибири, Хакассии, Буряти? 
(Воронихин, 1929, 1933, 1934; Воронихин и Попова, 1929; Попова и Де“ 
терева, 1935; Попова, 1946). В минерализованных водоемах Европейской 
части СССР эта водоросль не встречается, но в 1929 г. была обнаружен? 
в нескольких местностях в Калифорнии (Виштеп, 1933). | 

Целый ряд видов, установленных для Сибири, повидимому, имей. 
широкое распространение в Азиатской части Союза, так как были обнару” 
жены в разных водоемах и различными авторами. Таковы, например’ 
Арћапосарѕа зайпта Могопісь. (Воронихин. 1929; Воронихин и Хахин?! 
1929; Попова, 1930), Апафаєпа рзеидотатаб із Могопісі. (Воронихий" 
1929, Попова, 1930), Озсійаїогіа Пхетап-ѕот Могопісћ. (Воронихин и Хё 
хина, 1929; Попова и Дегтерева, 1935), Апабаєпа Весетааноапа Ророї? 
её Рерфег. (Попова и Дегтерева, 1935; Попова, 1946), Оосузіїз запа РО" 
роуа (Попова, 1929, 1930; Попова и Дегтерева, 1935). 

Озсійайогіа Бтеріѕ Кіз. у. вата 5 Ме, установленная Вилле (1920) 
по материалам из Южного Тибета, неоднократно отмечена в водоема 
Сибири (Воронихин, 1929; Попова, 1930). 

Некоторые новые виды, указанные для Сибири, были обнаружен | 
мною в период 1942 —1944 гг. в водоемах поселка Боровое Кокчетавской 
области (Северный Казахстан): Апабаепа іепиіѕ (Ророуа) УУогопісії" 
вместе с вариантом ее уаг. гошп4озрога Могопісћ., Оосузіїз зайпа Ророу?' 
Глупефуа Ктуіооіапа Ророуа © Рербег. (Попова и Дегтерева, 1935). Свой 
образная Апафаєпорзіз $іиттіае М/огопіср., впервые найденная в Алі" 
куле (залив оз. Балхаш, Воронихин, 1934а), вновь обнаружена в 0% 
Май-Балык (близ поселка Боровое, Кокчетавской обл.). бсуюпетаюря 
И/огопісніпії Е. Кіѕѕ., описанная с рисовых полей окрестностей Сама! 
канда (Киселева, 1930) и интересная своей близостью с индийскими М азії" 
єосіадиз Напѕвітві Ѕеһтійе и Аціозіга /егійіззіта Сһоѕе, повидимому’ 
широко распространена в водоемах Средней Азии, судя по находії 
А. Музафарова (іп ЪегЪ.). Все перечисленные виды, распространенны!' 
(соответственно) в Сибири, Казахстане и Средней Азии, в Европейско! 
части СССР и в Западной Европе до сих пор не были обнаружены. Назван 
ный выше $ су/опетаіорѕіѕ является не единственным примером водоросли 
тропического родства в водоемах Средней Азии. Уже Киселев (1926): 
изучавший население водорослей в хаузах города Старой Бухары, отме 
чал некоторые сходные черты с водоемами Явы и африканских озер! 
В работе Киселевой (1931) в списке форм, указанных для ровых поле" 
(в числе 167), мы находим следующий перечень 14 форм. свойственны’ 
в большинстве случаев тропикам: 


Виазітит =ріпшоѕит зирзр. аўтісапит у. тіпиз Могдзі. — форма, описанна? 
из Африки. я 
Еиазтит зріпиїозит зиьзр. аўтісапит Її. йайіса Цасф. — форма, описаний 
из Италии. 
Ретит аиѕітаіе Вас. — форма, описанная из Австралии. і 
Ф Созтатит ит У. аетиаіогіепѕе М№огӣѕь. — форма, описашиая из Шептральнід 
Африки. 


Созтагіцт. таті іјегит Могазі, у. рипсіаіит Б. Кіѕѕ., указапный из разили"! 
Мадагаскара (уаг.), Венепуэлы. 
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Чозівгіцт. тапѕсћитісит ЗКУ. — форма, описанная из Манчжурии. 
- Виазігит депіісшаіит бау, — форма, приближающаяся к Ё. аеписшаит У. 
(ит, описанной из Бразилии. 


м Зозтагійт. ѕиЫалете-ипдаіит \Мезь у. фибійцт Е. К1з., по форме ближе всего 
лижающаяся к индийским. 
Рігигашаепіит Ећгепђегвіі ОВ. отвечает формам с Мадагаскара, 
Созтатит тепідогте Атсв. по размерам близка к формам пз Австралии. 
Ап гто4езтиз ѕеївегит Ї. тіпог описана из Египта, 
Вес Соѕтатіит Біпит Могаз. и Созтатит Оиайтит у. зиМалит У/евь, о которых 
‘ты в своей монографии пишут как о формах, чаще встречаемых в тропиках. 
УЗ сугопетаиіюрзіз Мотопісріпії Е. Кізѕ., близкий к индийским Ашозта и Мазирво- 


8. 


5 Для двух видов автор выделил еще и разновидности. Что же касается 
лизости ряда наших форм с формами тропическими или субтропиче- 
Кими, мы оставляем открытым вопрос об их полном тождестве» (Кисе- 

Чева, 1931, стр. 367). Весьма вероятно, что дальнейшие исследования 
Чаружат отличия среднеазиатских вариантов перечисленных видов, 

9 близость их к видам тропиков можно считать вполне установленной, 
В этом — заслуга автора. 

С Я не имею в виду дать в настоящей статье анализ флоры водорослей 

бири, Казахстана и Средней Азии, но хотел бы лишь отметить ее обо- 

Нности, которыми она отличается от флоры Европейской части СССР 

ападной Европы. Я уверен, что дальнейшие исследования флоры 

Одорослей этих интереснейших районов углубят указанные мною раз- 

ЧИчия и дадут основание наметить наличие флористических областей 
0 ту сторону и к югу от Уральского хребта. 

Характеризуя выше флору рисовых полей окрестностей Самарканда, 
М обратили внимание на близость некоторых видов десмидиевых к тро- 
Чческим представителям этого семейства. В применении к зеленым 
Одорослям —этим признанным космополитам — термин «тропический» 
зает некоторое недоумение. В самом деле, еще во введении к своей 
д. СТНОЙ монографии, посвященной Дезтиасеае Британских островов, 

от ало издания которой относится к 1904 г., Весты воздерживаются 

„ Вопросов географического характера, увязывая распространение дес- 
Идиевых водорослей лишь с экологическими условиями (1904, І, 

„В. 12—15). Но уже в 1916 г. один из авторов этой монографии (1916, 

ко, 379) плсал, что наше знание географического распространения дес- 
паевых водорослей, хотя и неполное, все же значительно подвинулось 

убу ОД в последнее время. Хотя многие виды десмидиевых являются 

„_Квистами, но много и таких, которые населяют совершенно определен- 

я районы. Таким образом, становится возможным различать типы 

м. идиевых: индомалайский, африканский. американский, арктиче- 
у ий и др. 

хи Принц (1927, стр. 347) отмечает» ЧТО рее, предотавленце о дес- 

аа вых как о космополитной группе водорослей ДАСТ а в поправ- 

Ява, По мнению этого автора, все же около 50%, известных видов 
ется, повидимому, убиквистами, другие виды обнаруживают совер- 

№. но определенные границы распространения, развиваясь в водоемах, 

еле ложенных на определенных геологических породах или на опре- 

„‘Ченной высоте над уровнем моря. Представляется возможным наметить 

змо географических областей, както: индомалайский, африканский, 

зм Канский, арктический, каледонский типы. Некоторые роды пока- 

У ЗЮт ограниченное распространение, например, Ррутаїодосіз — в Аме- 
ке и Новой Зеландии, 5Ёерюпета — в Остиндии. 

окр ригер (Кгіевег, 1932, стр. 156) различает уже 10 географических 

Угов десмидиевых водорослей: 
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1) Европа, 

2) Арктика (циркумполярный), 

3) Восточная Азия, 

4) Индомалайско - североавстралийский, 
5) Новая Зеландия и Южная Австралия, 
6) Южная Африка, 

7) Экваториальная Африка, 

8) Северная Америка, 

9) Тропическая Америка, 

10) Внетропическая Южная Америка. 


Еще ранее Донат (Ропаё, 1927) устанавливал для наилучше изучей 
ной части земного шара, Европы, следующие флористические элемент 
среди десмидиевых: атлантический, атлантически-субарктический, арк?! 
чески-альпийский. Этому же автору принадлежит почин составленй 
первых для водорослей карт ареалов их распространения (1927—1931 
В связи с вопросом о географическом распространении десмидиевых воді" 
рослей невольно возникает недоумение, почему среди водорослей водо 
емов континента вообще весьма отзывчивых, как мы установили, на вл" 
яние среды, только десмидиевые (и как редкое исключение, некоторі 
представители других групп) подчиняются климатическому фактору’ 
отраженному окружающей их водной средой, прочие же водоросії 
из всех факторов среды остаются безразличными только к фактору климё 
тическому. 

Мне кажется, что причина этого явления лежит не в каких-то сво?" 
образных особенностях физиологии большинства водорослей, а в неудо 
влетворительных приемах изучения, применяемых в флористический 
исследованиях. Что касается десмидиевых водорослей, то методы изу 
чения их морфологии в работах флористического характера отличают 
несколько большей точностью, чем это имеет место для других гру? 
водорослей. В самом деле, списки десмидиевых обычно сопровождают 
указанием измерений и, что особенно важно, рисунками. При этом зач® 
стую зарисовываются не только новые виды и разновидности, но такої 
и ранее известные виды, особенно, если они представляют какие-ли 
уклонения в очертаниях клетки. Необходимость изучения клеток десми’ 
диевых с трех сторон также побуждает прибегать к карандашу, что облеГ 
чает технику определения. Однако и эта несколько уточненная методик? 
изучения оказывается недостаточной для познания десмидиевых. Об это 
пишет Кригер (1932, стр. 153) по поводу определения материала с Зон 
ских островов и Гренблад (1945) в работе о бразильских десмидиевый 
Десмидиевые, собранные в тропиках, отмечает последний автор, част 
идентифицируются в литературе с ранее известными видами и формам!" 
описанными для Европы. Изучение бразильских проб позволяет утвер" | 
ждать, что лишь незначительная часть видов и форм, найденных в Бре | 
зилии, совершенно тождественны формам европейским. Существовавші?! 
в прежних работах обычай обозначать тропические формы названиям! 
ранее установленных европейских видов, морфологически к ним наиболе 
близких, объясняется, несомненно, справедливым желанием по возмо” 
ности избегать установления «новых видов , не всегда хорошо обосновай’ 
ных. Но, с другой стороны, объединение под одним наименованием целог. 
ряда форм без внимания к мелким различиям их между собой таки" 
неправильно. Если подобные списки видов, говорит автор, будут испол? 
зованы другими исследователями для географических, экологически” 
или иных целей, то выводы их будут более или менее ошибочными. Вил?! 
космополить среди десмидиевых встречаются в действительности горазй 
реже, чем это принято думать. Следовало бы все уклоняющиеся от «тий? 
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"омы не только сопровождать описаниями, но постоянно снабжать 
ми рисунками или фотографиями. 

"рим общем, новейшие авторы еще раз подтверждают необходимость 
чем нения тех приемов исследования, на которых я настаивал в свое 
А (УУогопісріп, 1926, стр. 356). На неточности в определениях во фло- 
поп ческих исследованиях водорослей обращают внимание и другие 
ч ВЫ. «Как на одну из причин широко распространенных взглядов 
зм Диатомовые как на космополитную группу водорослей нужно ука- 
бли На частые неточности при определениях. При установлений космо- 
не Тизма нужна не меньшая осторожность, как и при установленим 
Мизма и реликтовости» (Жузе, 1939, стр. 12). Особенно неприятны, 
чно, ошибки, допускаемые в сводках, которые назначены служить. 
ме Широкого пользования. Так, например, ошибочное указание Лем- 
Ц манном (І епатегтлапл, 1940, стр. 497) размеров Вивепа охуитз 
вор тва привело Свиренко к ошибочному же описанию нового вида 
та сћаткофіепҳіѕ зміг, (Свиренко, 1943, стр. 74; 1945, стр. 42). Зани- 
о вместе с Т. Поповой эвгленами континентальных водоемов евро- 
Ц, НОГО севера СССР, я обратил внимание на то, что в оригинале 
р арда (Зертаг4а, 1846, стр. 17), очень редкого издания, размеры 
к ФУит{5 значительно меньше указанных Леммерманном и очень близки 
К мерам Е. сһаткотіепѕіѕ бміт., который пришлось взять в синонимы 
тар" 02Уи715 Ѕоһт., а для данных Леммерманна установить особую форму 
ю Б 0707 УМ/огопісь. При обработке Дуспетаїсз для «Флоры водорослей 
Вад Инентальных водоемов европейского севера СССР» я часто сталки- 
в, Я с полным несоответствием между первоначальными описаниями 
в Магнозами тех же видов у новейших авторов. Особенно поучительна 
У" отношении история $ рігогуга етасійіз (Назз.) Кіх. Описание и ри- 
3 И Хассла (Назза!, 1852, стр. 148, табл. 30, рис. 5—6, за Дувпета) 
К тат представления о размерах этой водоросли. В кратком диагнозе 
на» Чинга (1849, стр. 438) ширина нитей показана в 12.5 у. В более позд- 
ко, нове Рабенхорста (Вабепрогві, 1868, стр. 237) ширина клеток 
Чи і лется от 14 до 17.3 и. Кирхнер (Кігсћпег, 1878, стр. 121) указывает 
зе НУ клеток типичной Ї. сепиіпа в 13.5--16.5 у. Пти (Рей, 1880, 
(ог. 15) для окрестностей Парижа приводит данные в 18 —21 у. Хансгирг 
оди стр. 157) для той же типичной формы Кирхнера дает, повидимому, 
Ми (У данных Кирхнера и Пти, указывая ширину в 13.5 —24 у. Здесь 
Умь Вые появляется указание на размеры зигот. Борге (1913, стр. 23) 
дану Шает пределы колебания ширины клеток и вводит дополнительные 
с те по размерам зигот. В работах Чурда (1930, стр. 29, рис. 4; 1932, 
671, 176), культивировавшего ряд клонов из Праги, Лунца, из стариц 
съ, Под именем р. атас й5 (Кіз.) Со. сотр. поу. приводится водоросль 
Как етативными клетками в 24 —24 и и с зиготами в 40—75 х 27—34 и. 
Ке бы то ни было, за 100 лет существования диагноза р. ртасійіз (Наѕ.) 
оно Признак ширины клеток изменился ровно на 1009/,, Подобные, быть 
и, "Т, не всегда очень резко выраженные колебания отмечены мною 
шь ДЧагнозах других спирогир: эр. іп/іаіа ВЪВ., бр. јисаііѕ Кіт., р. 

па Ребії, бр. тігабійз Кіт., и ряда других. 
ош 27е неясны причины, побудившие Чурда изменить диагноз Ур. ета- 
о Кютцинга в признаке ширины клеток, но я вполне согласен с этим 
ар 0м, что в других случаях расширение пределов первоначального 
“оды за вида заставляет предполагать существование группы клонов, 
Зв, МХ в ряде признаков, различавшихся прежними авторами, и раз- 
“т, Х В признаках иных, не принимавшихся во внимание старой систе- 
Кой (Чурда, 4930, стр. 17). Ряд примеров, подтверждающих это 
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положение, мы находим в указанных работах Чурда. Но еще ран? 
Вилле (1900, стр. 16), сравнивая признаки 5 ріговуга /айат (Напзб.) У! 
из Швеции (Ё. зсапіса по Нордштедту), Богемии (Хансгирг) и окрестноб 
Берлина (образцы Вилле), нашел между ними ряд различий, кото’ 
он приводит в следующей таблице. 

4 


Р. Бопетіса Е. ѕсапіса Е. Бегой іпе?! 


Ширина вегетативных клеток... | 36—45 и 34— 40 у 33— 36 и 
ина их о оо е | Е 3 — Враз» Бае: радо 
Ширина восприним. клеток. . . . 48— 75 р. 40— 65 р 72— 19 
динари, одержано СЛИНІ ОД ОЗ 120—155 р. 148—353 Р 
Ширина зигот ..........| 45— 60 в 45— 66 р 60— 81 

НА, а а еры: й, 82—140 р. 80--125 Й 


Добавлю, что у берлинской формы Вилле наблюдал явственное |" 
личие полов. Вилле считал, что указанные различия не так велики, Ч? 
на основании их устанавливать виды. Он отмечал их как формы; 7, 
кажется, однако, что здесь дело идет о вариантах вида, теографиче 
обособленных. В сущности, здесь мы встречаемся с тем же явленй 
которое наблюдал Тейлор (Тауїог, 1932, стр. 461) для Алађаепо 
Агпоіаіі Ар\., в составе которого автор различает 4 географиче? 
формы: русскую, яванскую, африканскую и филиппинскую. Сюда с 
дует присоединить еще индийскую форму хаг. пса Катап., установі", 
ную в 1938 г. (Ватапаїбап, 1938, стр. 325). Известный интерес в гео! 
фическом отношении представляет Иоготісђіпіа Маевейапа (Опв.) ЕФ? 
Еденкин (1938, стр. 316—317), подробно изучивший этот вид, сообща" 
что типичная форма его (размер клеточек 9--7Х3.5--5 р), повидимо? 
широко распространена на севере (у нас и в Швеции), в Германии, 
и, возможно, в Средней Европе — Ї. Геттегтаппи (размер клеток ! 
4.0Ж1.5—2.5 у; американские образцы занимают по размерам кл", 
среднее положение (3.5—5.2х2.3—3.5 у). Близкую, но отличающу®, 
строением студенистого покрова колонии и несколько размерами кл@’, 
(3.2—6.5%3.1—4.8 „.), форму описал под названием Й/огопісбітіа м 
тіса Хортобагьи (Ногюрару1, 1939, стр. 165) из Венгрии. Рассматри а 
распространение этой водоросли в пределах СССР, Еленкин (17, 
стр. 319) отмечает интенсивное и широкое распространение ее в север’, 
и центральных областях Европейской части СССР, одно местонахожі 
ние для Украины и отсутствие — для Закавказья. Весьма верой’, 
(на основании имеющихся в литературе сведений} интенсивное рас, 
странение этого вида в Сибири, но для Дальнего Востока мы имеем И її 
лишь одно местонахождение, указанное Скворцовым для оз. Чля в ШИ 
амурье (Скворцов, 1917). Однако в озерах Камчатки ота водоросль не Й 
обнаружена (Еленкин, 1914). Что касается Казахстана, то для мн?! 
озер его Й/огопісвіпіа Маевейапа указывается Усачевым (1933) в зн | 
тельном количестве. Однако в течение 21, лет тщательного круглого 
ного изучения флоры водорослей в многочисленных водоемах БОР 
ского Государственного заповедника (Ќокчетавской обл., Казахої?, | 
мне удалось видеть всего две колонии этого вида в планктоне оз. Боро 
Несколько чаще встречался другой вид отого рода, М/огопісріпіа Ё | 
Кіпії, зр. поу. ад іпќег., с клетками, размеры которых в различных 30 
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у, 
ах несколько отличались друг от друга (4Х3 џ — в оз. Боровом и 
күр ал. Карасьем; 5.5—5.7Х3 р — в оз. Лебяжьем), и близкий 
 Уаевейапа, но без псевдовакуолей и совершенно иной экологии. 
в А срерцьтй пример географически очерченных вариантов представ- 
б ізспегейіа саисаѕіва У/огопісі., впервые указанная мною для Закав- 
цот (Воронихин, 1926, стр. 85) в сфагновом озере. В сходных эколо- 
х условиях вариетет этой водоросли (уат. ѓепиіѕ Мотопісһ.), 
аму авщийся от «типа» главньм образом несколько меньшими разме- 
й бо главной нити, а также вегетативных клеточек, был обнаружен мною 
рах из Сев. Карелии (Воронихин, 1945, стр. 156). В лесных озерах 
фи 20кого Государственного заповедника, частью расположенных среди 
ор ов, я находил водоросль, очень близкую к только что упомянутым, 
Верую, впрочем, я счел необходимым выделить в самостоятельный вид 
лов сей а гатоза Мотопісі., так как однорядные веточки -- гормогоний 
Ля, Водоросли способны в некоторои своей части прорастать, не отде- 
да ке от материнской нити, в многорядные ветви и в свою очередь иногда 
у Короткие веточки. Главная нить этого вида достигает длины свыше 
д К по ширине занимает промежуточное положение между К. саисаѕіса 
""» {епи45. Другие отличия казахстанского вида: болышие размеры 
Тативных клеточек, ббльшая ширина гормогониев |17—42.7 в. с чех- 
и (8.5)—11.4—44 у, без чехла |. 
ль Ще больший интерес представляют группы близких вариантов 
0), 20 и того же вида, встречающиеся в разных географических районах. 
Аим из примеров подобных групи является С/озіегіцт зрефегвепзе 
аи, Этот вид был установлен Борге (1911) из Шпицбергена. Для Фин- 
би Гренбладом (1921) была указана разновидность, уаг. [айсерз 
Мру. Отличающаяся от типа значительно большим отношением длины 
(до "рине клетки (9—10.8 раза) и, соответственно, большей длиной клетки 
УР м), вдвое большим количеством пиреноидов, доходящим 
кий 10 в полуклетке, и большей шириной концов (9—11 р). В. И. Полян- 
°С изучавший в 1936 г. водоросли Ленинградской области в связи 
цо авлением «Флоры водорослей континентальных водоемов европей- 
%, Севера СОСР», дал описание Ююгша юпетиз У/. Ро]. из Вологодской 
„Ти, занимающей промежуточное положение между «типом» и уаг. 
ц ‘25 Стопы. (Полянский, 1941, стр. 106). Близкая к типу по размерам 
а УГИМ признакам форма, но отличающаяся широкими (10—13 у.) 
Аа, РУгленными концами, указана Роллом (1915, стр. 195) для Кали- 
КОП области. 
Ой «северной» группе вариантов С/. ѕреѓгђегвепѕёе Вогзе следует 
Мор, Ивопоставить «южную» группу, распространенную в районах Север- 
"авказа и Закавказья. 
с : ипичные» образцы этого вида, обнаруженные в Закавказье, все же 
Шу ОКО отличались от описания несколько ббльшим отношением 
18У я К ширине клетки, несколько большим числом пиреноидов (6—8) 
№, (ТИ прямым брюшным краем. Значительно чаще «типа» встречалась 
№4, выделенная мною в свое время в особый вид, С1. ѕибзреѓгђегвепѕе 
бру МеВ., отличающийся от СІ. зреїзфегвепзе Вотре более выпуклым 
иным краем, большими размерами клетки, большим отношением 


р, 9--60). Наконец, для Африки известна разновидность, уаг. а/гі- 
г. еб В1сЪ. Этот вариетет отличается крупными размерами клеток, 
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достигающих 440—555 Х 54—75 у, отношением длины к ширине в 7 
8 Х 1 и ббльшим числом пиреноидов, в количестве 10—42, расположен 
в один ряд или же рассыпанных по хроматофору. Общим обликом и хар) 
тером оболочки отвечает «типу» (Егіїзср а. Вісі, 1929, стр. * 
рис. 16). і 

Таким образом, в состав С/. зреїзбегрепзе Вогре, повидимому, вхої 
две группы вариантов; назовем их: «северная» и «южная». Что касаб 
африканской формы, то она вполне заслуживает быть выделенной в У 
фаз, приближаясь в некоторых признаках к СІозієгійт  зибіапсеоій!! 
Уогопісћ. (Воронихин, 1926а, стр. 62) и к Сюяенит аНпе бау. |, 

Интересны комплексы форм, группирующихся вокруг Соя" 
тайіпоетпіапит Ре Мої. в Финляндии и в Закавказье. В финляндо, 
сборах Гренблад (1920) отмечал три формы СІ. та/іпоегпіапит и но’, 
вид, близкий к названному, С. таЙпоегтатфтте @тби., размер, 
в наиболее крупных экземплярах в 380 х 68 џ, с 5 пиреноидами (ої? 
по рисунку), расположенными в один ряд по осевой линии, с темно ОХ 4 
шенной нежноштриховатой оболочкой, со швом. Автор указывает, ". 
этот вид по форме клеток и характеру оболочек близок к С/. тай 
тапит Пе №ё., от которого, впрочем, хорошо отличается расположен 
пиреноидов. 

Группировки вариантов того же родства в водоемах Закавкё 
значительно отличаются от только что рассмотренной. Типичный , 
таііпоєгпіапит Ре Мої, здесь не был обнаружен, но мною отмечена фор’ 
крайне близкая к нему, сходных размеров и отношений длины к шири, 
с окрашенной и очень нежно штриховатой оболочкой, со швом, с бо? 
шим или меньшим количеством пиреноидов, рассыпанных по хром? 
фору, среди которых, однако, постоянно сохраняется осевой ряд в 63 
пиренойдов. От типичного С/. тайіпеегпіапит Ре Мої, наша фор', 
названная мною С/. зибтаЙтоегтапит, едва отличается очертаний, 
клетки, более нежной штриховкой и постоянным присутствием осей 
ряда пиреноидов. ? 

Другой закавказский вид, установленный мною, СІ, зибтоп Дей, 
в некоторых своих вариантах приближается к (1. зибтаЙтуегтй, 
М/огопіср., в других —к С1. топИегат Е Вт. Мы имеем водоро", 
совпадающую размерами с С/. топійегит, но нередко несколько Ш" 
последней, почему отношение длины к ширине всреднем несколько пай 
(до 4.2—4.7: 1), а концы клеток несколько шире (6.6 —9.9 у, вместо 6. $ 
7 у у закавказских С. топИетит). Увеличивается и число пиреной 
до (6) 8—11. Последние расположены в один ряд по осевой линии: 
«некоторые из них местами выходят из осевого ряда или же к последн 4 
присоединяются добавочные, более мелкие пиреноиды, рассыпани и 
по хроматофору»; оболочка со швом. Были отмечены формы с безцве! 
гладкой оболочкой, с такой же, но исчерченной и, наконец, с блей 
соломенно-буроватой, штриховатой. Последний вариант близок К ф 
таііпоегпіапіјотте СтбпЫ., который, однако, отличается иногда неско/, 
более удлиненными клетками, темно окрашенной оболочкой, а главі п 
меньшим количеством пиреноидов, расположенных точно в один 
по осевой линии. Р 

СІ. таііпоетпіатіјогте Ст. и СІ. зибтопййетгит Могопісћ. были Ў 
заны совместно Дефландром (1925, стр. 378) из одного местонахожде 7 
во французских Альпах. К сожалению, этот интересный случай не", 
достаточно проанализирован автором, чтобы иметь суждение о взай 
отношениях этих двух форм и о полном тождестве их с «типами», Х 
новленными для других географических районов. 
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Ао тересно отметить, что среди десмидиевых Восточной Пруссии, 
сть которых детально изучалась Клебсом (1880), не указы- 
аы ни СІ. тајіпоегпіапит Де №об., который должен был быть изве- 
Зам Клебсу, ни вообще какие-либо формы, входящие в круг этого вида. 
и У, что и среди формы восточно-прусских С]. топіййегит ЕЋтЬ. 
іі б находим вариантов, напоминающих закавказские СІ. зифтопійї- 
зво огопісії., и даже типичные представители С/. топій/егит Ер. 
бы очной Пруссии отличаются от закавказских вариантов этого вида 
ра, Узкими клетками, а потому и большим отношением длины к ширине, 
ку, Изшимся цифрой 6.21 —7.43 и. против 4.7 —5.8 и (— 6.4) У закавказ- 
^ вариантов. 

ту Заключение мне хотелось бы сравнить состав вариантов Усепедез- 
ИСЕ (Тигр.) Уогопісћ. етепӣ. в планктоне озер Валдайского 
з мянского районов Ленинградской области с таковыми планктона 
Р Боровского Государственного заповедника. 

уп, водоемах Ленинградской области, наряду с уаг. іуріса, преобладали 
р и частью своеобразные формы, объединенные мною в «направ- 
Ха М (дігесьіо) тахіта, Сподайт, и разновидность га/ааіса (Ворони- 
м ч Э4ба, стр. 13). В Боровских озерах типичные формы образо- 
о особый ряд фігесііо ѓуріса, заключавший в себе несколько вариан- 
у УЗгіабіо): у. ѓуріса, у. 8еїоза, у. бісаціаїа и у. Поггійа. В том и дру- 
районах была встречена у. дпайгіѕріпа, но в Боровских озерах к этому 
т присоединялась у. зеіоза, образуя вместе новое направление, 
мру 10 диадтізріпа. Для Боровских озер были установлены, кроме того, 

анты у. тісғоѕріпа и у. рагоа. 

д 20е перечисленные варианты характеризовались сравнительно мел- 
3, И клетками, только в некоторых озерах Боровского района предста- 
я У. ѓуріса и у. диайтізріпа достигали длины 17—18 у, допускаемой 
он СТВУЮщЩиМи диагнозами. Крупных вариантов $. фиаагісаийа 
нар нктоне Боровских озер обнаружено не было за исключением пред- 
м слей нового направления Фігесіїо ѓелиісаийа с двумя вариан- 
мри У. етисаида и у. ѕеіоѕа. По размерам и облику они отвечали 
Ис йнту И’езёа из @тесмо татіта Ленинградской области, но отлича- 
ї обо Характером своих прямых, очень тонких, нитевидных шипов 
И в водоемах небольшой солености (озера Кара-куль и Ак- 
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о нтересно сравнить эти данные со сведениями Дедусенко (1925) 
дь, Дах Усенейезтиз в Харьковской области. Здесь также были обнару- 
њ ые. диайгісаида у. іурісиѕ Втип., но, кроме того, и У. тахітиѕ “еѕі, 
и Стреченный в Боровских озерах. Замечу, что крупные формы были 
ок Ружень в мелких водоемах окрестностей Северо-Донецкой биологи- 
5 09 станции, они отличались от валдайских и своей экологией. Для 
Чен сама было установлено 5 новых вариантов; кроме того, отме- 
обл! Частые уаг. тийізеіа 5 міг. и Уаг. абипаатз Кігсіо. В Харьковской 
бе Часто встречался также Ус. бісаціаїа рей., поу. зр. (повидимому, 
а паі сапда у. Ъісашіаіиѕ авторов -- У. Бісаийаіа тіћі); от этого вида 
арр устанавливает 5 новых вариететов, из которых некоторые нередко 
№, “Чаются на Украине. К вариететам $с. диадтсаи4а в украинских 
УМ Мах следует прибавить еще 4, установленные П рошкиной-Лавренко 
а стр. 34—37), а также 4, установленные Свиренко (1924, стр. 
й кр.) Исключением типичного 5. диайгісаийа, встрезавшегося часто, 
иа не редких 5. абип4атз (Кігсћп.) Сбод. п 5с. диаЧтісанаа у. Бісай- 

Уогопісі., прочие, только что упомянутые многочисленные разно- 
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видности 5с. дпайгісаийа, установленные для Украины, ни в Ленингр 
ской обл., ни в Боровских озерах не встречались. 4 

Я вынужден ограничиться приведенными примерами, которые дай 
основание думать, что в детальном сравнительном изучении морфоло!" 
водорослей континентальных водоемов, в изучении состава варна 
вида и их группировок в разных географических районах мы най 
ключ к решению вопроса распределения их по водоемам земной пове? 
ности. Вместе с тем такая детализация позволит подойти к вопросу о 8 
У водорослей водоемов континента (хотя бы для агамных групп), 10 


б 


зать в «неподвижной формуле» «вечно изменчивую сущность вида» и Пе 
оценить таксономическое значение известных нам форм водороб 


на основе морфолого-эко-географического принципа (Воронихин, | 
1941, 1946). | 
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О НЕКОТОРЫХ АКТУАЛЬНЫХ ВОПРОСАХ 
микологии 


Н. А. Наумов 


з. Весьма трудно было бы перечислить все успешно развивающиеся 
б „2де время направления в микологии. В ответ на практические тре- 
ания жизни возникают новые проблемы, требующие разрешения, но 
аду с ними насчитывается немало таких вопросов, которые решаются 
їз Роль. Здесь мы коснемся преимущественно некоторых вопросов 
су, Пасти систематики и соприкасающихся с ней. Выдвигая их в данном 
29 на первое место, мы нисколько не думаем умалить значения биоло- 
их и других проблем. Но легко видеть, что остановка в совершен- 
паду Ним систематики могла бы отрицательно отозваться на развитии 
арх знаний в других областях науки. Нет, пожалуй, более наглядного 
соз Мера для подтверждения этой мысли, нежели то положение, которое 
лось с изучением антибиотиков, где в первую очередь требуется 
и) (ВЯ систематическая характеристика каждого вида, а нередко подвида 
в, Разновидности организма, способного продуцировать антибиотик. 
ар систематика грибов по справедливости считается трудной областью 
о дом то систематика видов, образующих большинство веществ подоб- 
нем года, представляется делом труднейшим. Между тем, работа с анти- 
Поп ками требует максимума точности от миколога, занятого изучением 
Феделением практически важных организмов. 
ори спехи систематики грибов за последнее время совершенно бес- 
чае но любой специалист согласится с тем, что они далеко недоста- 
кар № Здесь было бы очень легко перечислить те вопросы или даже целые 
чи Явления, в которых много недоработанного. Сюда могут быть отне- 
нцу ` Критерий вида у грибов, вопросы систематики единиц, подчинен- 
и, Виду, таксономическая оценка признаков в различных группах 
м Особенно недостаточно разрабатываются теоретические вопросы 
1. уогий. Из числа немногих работ в этом направлении назовем работу 
|. Курсанова (1945). 
ие Устранение имеющихся в систематике недочетов тормозится изоби- 
Ха спорных вопросов, свойственных микологии. Они в известной мере 
б терны и для других разделов описательной ботаники, но особо специ- 
\ 1х, “Для микологии с ее обилием и огромным разнообразием объектов, что 
ЛХится в непосредственной связи с их исключительной изменчивостью. 
№ да. опросы, относящиеся к категории спорных, могут быть двоякого 
си, ДНИ из них имеют как бы частное значение, касаясь положения 
Кат Ме вида, рода или иной таксономической категории, другие обла- 
"к, Олее широким значением; к ним можно отнести все то, что отно- 
К принципам классификации. | 
о ‘Но, что углубленная и кропотливая работа по ‘установлению 
В системе для того или иного организма не может протекать без 
14 
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частичной ломки или перемещений во всей системе; при этом всегда вод" 
можны расхождения в точках зрения, зависящих от индивидуальны 
взглядов. Степень знакомства с объектом, количество уделенного @% 
внимания и многое другое могут глубоко повлиять на точку зренй’ 
отдельного лица и вызвать свое собственное мнение, а тем самым обус20 
вить неприемлемость чужих взглядов. Причина таких разногласий сли" 
ком глубока, чтобы можно было надеяться на предложения, устраив8® 
щие, если не всех, то хотя бы большинство. Таких частных вопросо? 
понятных и близких узкому кругу углубившихся в эту область спеції", 
листов, очень много. Работа по устранению (хотя бы в известных преде 
лах) разногласий может все же считаться перспективной, а следов“ 
тельно, — полезной. Убедительность доводов будет зависеть не толь 
от умелой аргументации, но от фактической базы такой аргументації" 
В данном случае мы полагаем правильным остановиться не на этй“ 
хотя и весьма интересных для специалистов вопросах, но на обстояте?", 
ствах гораздо более широкого, принципиального значения, касающих | 
не частной систематики отдельных групп, а в равной мере свойственн" 
всей систематике грибов в целом. я 
Конечной целью работы миколога-систематика является создан, 
хорошей системы грибов, в которой находили бы себе определенное меб 
все известные до данного момента формы и в которую помещались ", 
без особой ломки также и могущие быть найденными новые представ 
тели соответствующей группы. Говоря о системе, можно подразумева; 
как систему в целом, отражающую взаимное расположение отдельй 
групп, так, в особенности, систему в частном значении слова для р. 
или иных отдельных порядков, семейств и т. д. Вторая задача особейй, 
актуальна и трудоемка. Над этой задачей работали и работают покой’, 
ния микологов, и в результате созданы то более, то менее удовлетвоР 
тельные системы грибов. я 
Нет сомнения в том, что если подразумевать под системой проб 
любую более или менее удачную группировку, то задача эта могла р 
считаться много раз уже разрешенной, так как почти во всякой фл 
пли в систематической работе такие группировки имеются. Однако меж н 
группировкой (хотя бы и очень удачной) и системой мы видим существ 
ную разницу, о чем подробнее будет сказано далее. Тут же заметим, ", 
к системе, как и ко всякой искусственной группировке, можно пре”, 
явить одно общее требование чисто утилитарного характера: чтобы, п0”, 
зуясь ею, можно было определять те или иные организмы. Вести 011, 
деление можно в равной мере и по системе, и по самым искусственн і 
таблицам, лишь бы последние были удачно составлены, но создай, 
системы и создание определителя — две вещи совершенно различ! у 
К определителю предъявляется одно требование: чтобы, пользуясь я 
удалось бы притти к правильному результату. Едва ли поэтому ое 
нибудь счел бы правильным и разумным адресовать претензии к опр” 
лителю по поводу его искусственности: здесь допустимы любые среде" 
и пути, и нередко самые искусственные группировки могут оказа? М 
наиболее удачными, если только они быстро и просто приводят работ Г; 
щего с ними к точному результату. К сожалению, по тем или иным тя 
чинам авторы или слишком много вносят «системы» в определитель, Мо 
уродуют систему ради простоты или других практических целей. + 
и другое одинаково неверно. Кроме того, хорошо известно, что наи”, 
шие, наиболее «естественные» системы из числа до сих пор обнародо? й 
ных, заключают в себе немало искусственного, и причиной этого її 
всего является стремление обеспечить практическое достоинство ЯР 
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Чагаемой системы. Несомненно, трудность в пользовании — невысокая 
к тация для определителя, так же как и искусственность — для 
мы Чтобы они были по возможности свободны от нареканий, прежде 
0 следует стараться не соединять воедино две столь разные вещи. 
д Системе предъявляются требования совершенно иного порядка, в ней 
Жно быть отражено много такого, от чего может быть совершенно 
Зоден определитель, в первую очередь филогенетические отношения. 
определительных материалах и в системе мы в одинаковой мере 
5, Пруемся на признаках организмов. Использование их может 
мру различным в зависимости от группы грибов, являющихся объектом 
- отки: признаки, очень ценные в одной систематической группе, 
р за не иметь никакого значения в другой. Свойства организмов, с кото- 
и са имеет дело миколог, таковы, что невзирая на простоту их строе- 
це! они обладают весьма большим числом признаков, отсюда еще боль- 
мч, число возможных комбинаций этих признаков. Это причина прак- 
ских трудностей, наблюдающихся при изучении грибов. 
шу сли иметь в виду даже не весь организм гриба в целом, а только 
‚У какую-нибудь фазу в его развитии, например его споры, то и здесь 
зу у кажется недостатка в признаках. Мы потому столь охотно поль- 
ся признаками спор, что они заключают достаточно таксономиче- 
от, Х элементов для познания самого гриба; являясь лучшей характери- 
Кой данного организма, споры считаются альфой и омегой изучения 
М Кого-либо гриба или некоторой их совокупности. Но нетрудно видеть, 
це Ризнаки спор, взятые оторванно от других признаков интересую- 
нд нас организма, могут не только не руководить нами в деле отыска- 
йо , связей между организмами и в деле построения системы грибов, 
Могут весьма часто служить источником ошибок и приводить даже 
д. Разрушению продуманных и хорошо обоснованных систем. Лучшим 
жу мером, доказывающим правильность такого утверждения, может слу- 
на 5 принцип, примененный Саккардо (Зассагдо, 1882) при создании его 
Менитой «споровой системы» грибов. Достоинства этой системы для быст- 
ць. М легкой ориентации в огромной массе существующих и существовав- 
но, грибов очевидны, и во многих случаях, как, например, в деле времен- 
Л „классификации несовершенных грибов, она нас очень выручает. Вместе 
ло, № взятые изолированно признаки спор не только становятся недоста- 
А гами для дальнейшего использования с систематической целью, но они 
ма о служат причиной умаления значения стройных и продуманных 
сновании всей совокупности признаков (а потому и несомненно более 
чи 0верных) систематических построений. Для доказательства правиль- 
уз“ этого стоит только сравнить то, что дано в смысле систематики 
(ар слера и Прантля (Епріег чаб РгапИ, 1897, 1900) или у Рабенгорста 
то поь, 1884 —1910), по крайней мере в первых пяти томах, с одной 
Ук с тем, что находим у Саккардо или у Клементса и Шира (Сіе- 
‘уч апд Ѕһеаг, 1931), — с другой. Нельзя не признать, что во втором 
до ае мы наблюдаем шаг назад: все живые, интересные систематические 
Чи роения семейств и входящих в состав их родов рушатся, а вместо 
Лич, Остаются сухие и безжизненные, почти лишенные всякого система- 
ен ‘кого содержания группировки. Причина порочности этих последних 
и ТВ их основе лежит одна взятая изолированно группа признаков; 
Почти один признак, чаще всего — признак спор. 
ие В микологии, как мы заметили выше, нет недостатка в признаках. 
поо Матиқ в своей практической работе над грибами должен стремиться 
ов, 1580 вать максимум их, суметь их оценивать, сопоставлять, комбини- 
ТЬ. Хотя уже и само по себе очевидно, что большое количество 
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используемых в систематике признаков является преимуществом, 90 
можно легко пояснить математическим рассчетом: если каждая таксон? 
мическая единица характеризуется определенным сочетанием признако? 
то чем большее число последних используется, тем большее число тако? 
номических единиц удается систематику выявить, тем точнее его рабо 
[числовой материал, поясняющий это, касающийся одного конкретно 
случая — выявления числа возможных биотипов ржавчины, — представл 
нами ранее (Наумов, 1939). . 
Если в некоторьх отдельньх случаях число доступньх исследов 
телю признаков почему-либо недостаточно, имеет смысл пополнять кой 
чество за счет всех доступных, обычно неиспользуемых признако” 
У дрожжей, у многих дрожжеподобных Рипа? ітрегјесії, у М исогай 
видов Ризатйит, морфология бывает крайне бедна и однообразна: тої 
иные признаки, помимо морфологических, могут оказать пользу: сто", 
вспомнить, какую неоценимую услугу оказало микологам примененй 
подной реакции при изучении дискомицетов. Позже под стал применять | 
при определении трутовиков, и также не без пользы, но подобных бй 
химических реакций существует, очевидно, весьма много, и, кроме иод 
можно было бы использовать много других веществ в качестве удобнё 
и ценных реактивов. Р 
Нам думается, что использование опыта биохимии и привлечение ® 
к решению микологических вопросов является очередной задачей, рав? 
интересной для обеих этих дисциплин. Широкое использование хим? 
ческих особенностей наших объектов путем применения тех или иё 
реактивов не ограничено почти никакими пределами, кроме, пожал”, 
доступности метода такой работы для рядового миколога. Равным 00” 
зом, достаточно перспективным направлением в деле тонкой диагности?, 
видов у грибов является применение поляризованного света и люмині", 
центного метода, уже использованного при изучении мицелия пыль!’ 
головни в зерне пшеницы, а также и освоение других новейших фи? 
ческих методов. . 
При разграничении видов в микологии часто пользуются таким рі 
пространеннейшим методом: каждый вновь находимый гриб считай 
ва особый (обычно — за новый) вид, если только он обнаружен на каком” 


новом питающем растении. В основе этого лежит правильная по с ь 


ству мысль о строгой специализации не только паразитных, но и боле 
шинства сапрофитных грибов (за исключением банальных сапрофити®, 
форм, куда относятся значительная часть мукоровых, почти все ВИ’. 
Фепісійшшт и Азреге из и некоторые другие). Но при этом, во-перв 
как бы не принимается во внимание существование олигофагов, а, = 
вторых, во всех случаях отсутствует экспериментальная проверка про 
нятого утверждения, что данный гриб не может развиваться на како 
нибудь близком или отдаленном виде растения-хозяина. Так как посі", 
нее вполне возможно, то ценность описываемого «нового» вида мож, 
быть поставлена под сомнение. При отсутствии морфологических Ра 
личий с уже известными видами такое сомнение может явиться 09", 
реальным, при наличии различий — сомнения могут остаться, так Ки 
чаще всего не известно, в каких границах гриб может вариировать обу 
переходе є одного субстрата на другой. Это совершенно настоятел® в 
требует проведения специальных исследований по изменчивости гри" 
и по их специализации. й 
Можно ли стремиться к созданию такой системы, которая сни 
лась бы сколько-нибудь окончательной? Нам кажется, что на этот вопр 
надо ответить вполне утвердительно. Нет сомнения в том, что по мё 
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нощирения и углубления наших знаний, мы все время будем прибли- 
ад ся к моменту, когда задача эта будет все более и более выполнимой, 
Ля многих групп грибов, как нам кажется (нисколько не преувели- 
ба заслуг микологов), такой момент уже наступил (ржавчинные, 
дру невые, паразитные голосумчатые, мучнисто-росяные и некоторые 
час пе). Но для большого ряда групп те системы, которые имеются сей- 
дл’ Могут считаться только очень приближенными и провизорными, 
дальнейшей разработки их требуется еще очень много усилий. Одним 
Обстоятельств, отодвигающих момент создания сколько-нибудь удо- 
1ворительных систем, несомненно является отсутствие ясности в самом 
{Даментальном вопросе — в четком представлении о виде, без ясного 
“Дставления о том, что такое вид (например у многих дискомицетов, 
ї Коровьх, в особенности у сапрофитньх гифомицетов и пикнидиаль- 
рожь — почти без исключения) весьма трудно закладывать основу, системы 
в, а следовательно, и более крупных таксономических категорий. 
"ять то касается крупных систематических групи, которые должны счи- 
ся недостаточно доработанными в систематическом отношении, то их 

в, бобенно много, и в числе таковых на первом месте стоят сумчатые 
м, и в особенности несовершенные. Для самих микологов эти группы 
пау авляются труднейшими, изобилующими явными и скрытыми пре- 
В ‘Твиями, тормозящими их систематизацию и дальнейшее изучение. 
Работе над антибиотиками (пенициллин и прочие} участвует огромное 
Чичество специалистов, хорошо эрудированных в микологии и вла- 
чи Зах всеми тонкостями исследовательских методов над грибами. Однако 
р бо ли на всем земном шаре найдется лиц, для которых определение 
цо из рода Релісі ит или Азрегвійцє не представилось бы почти 
ив с СИЛЬНОЙ задачей? Мы убеждены, что таких специалистов нашлось бы 
ев десятка. Особенно трудна и вызывает много спорных вопросов 
Ш гака группы Нурћаіеѕ в целом. Наряду с различной сложностью 
п, Диеносного аппарата и степенью его дифференциации в окончатель- 
азах развития, здесь приходится постоннно сталкиваться с упро- 
ми формами развития органов спороношения, со случаями адап- 
сод деградации различной степени, глубины и значения, приводя- 
юц нередко к образованию конвергентных форм, о систематическом 
жений которых очень трудно высказываться. Онтогенетический 
нт в развитии у многих гифомицетов, зависящий от условий среды, 
„Олько маскирует собой идеальный тип строения, что часто ни о каких 
гау огенетических построениях не может быть и речи. Для ослабления 
ад чых влияний со стороны среды стал обычным метод культивиро- 
їр, 1 гифомицетов (а также и других грибов) на стандартных средах, 
маю 1ределенных условиях температуры, влажности и т. д., что ока- 
бо |» очень полезным нововведением, без которого нелегко обойтись, 
0р Которое не устраняет окончательно основной трудности, зависящей 
куе ЗЫШОЙ пластичности этих и многих других грибов и их широкой 
и, ичивости во времени, даже при одних и тех же условиях питания 
ц, Дного баланса. Все это ведет к расплывчатости границ между видами 
їз Зчеткости более крупных систематических категорий. Поэтому одной 
Ты „о жнейших задач микологов настоящего времени является развер- 
гр ла большой и продуманной работы вокруг вопроса об изменчивости 
сд Е 0б изменчивости их конкретных видов и об ее амплитуде, зави- 
йо. | не только от факторов окружающей неорганизованной среды, 
лоро 01 живого (или уже отмершего) субстрата. Таким образом, и отсюда 
ет подкрепление приведенная выше мысль об актуальности изу- 
изменчивости грибов, параллельно с изучением их специализации. 
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Среди сумчатых и пикнидиальных грибов, характеризующих 
несколько большей стабильностью в строении органов спороношей?" 
по сравнению с гифомицетами, должны были бы наблюдаться, казалось 5 
более четкие границы рода. В качестве самого широкого утвержден? 
это в общем верно, но тем не менее имеется весьма много случаев, її 
обнаруживаются очень смягченные, как бы размытые границы роде, 
В качестве примера достаточно привести всего лишь несколько факті" | 
Первым примером могут служить два рода — Меіаѕрћаегіа и ІФ 
гозріаєгіа. Различие между ними заключается в бесцветности спор у 1" 
вого и в окрашенности у второго; но так как если не все, то по край 
мере многие представители Геріоѕрћаетіа в процессе своего развит, 
как бы проходят через стадию Меазрйаета, то отнесение гриба к тої 
или другому роду представляєтся делом достаточно трудньм (точі! 
решение вопроса в каждом отдельном случае мыслимо только при на и 
чии гриба на разных ступенях зрелости). Такое обстоятельство при? А 
дило некоторых исследователей, в том числе знатока пиреномице!?, 
Винтера (М/іпіег, 1887) к мысли о желательности слияния обоих рой, 
в один. Но правильно ли поступать таким образом и как бы игнори?, 
вать существование даваемого самой природой признака? Можно ли 7 
этом руководствоваться тем, что если признак обладает лабильності, 

и не каждый раз бывает четко выражен, то его не следует вовсе приним?, 
во внимание’ Это, по нашему мнению, ошибочное решение вопро?" 
ошибочное не только є практической точки зрения (так как приво; од 
к необходимости либо помешать все окрашенные формы в один род с бе, 
цветными, либо наоборот), но и принципиально неправильное, так ! 
став на эту точку зрения мы, устраняя те или иные признаки из чис? 
«систематически активных», оказались бы перед фактом обеднения и уп 
щения принципов систематики. Р 

В качестве второго примера целесообразно взять несколько во 1, 
отношениях сходных и между собой близких родов, отличающих“, 
не только окрашенностью, но и числом и расположением потона і 
Сиївпагаїа — МусозрйаегеЦ!а — 5 ріаегиййпа -- Герюзрйаегийпта — Рі, 
зртаєгийпа. Здесь также высшие члены ряда как бы проходят в св 
онтогенезе состояния, сближающие их с низшими членами. Наблюда?", 
как бы нарастание значения признака, когда вслед за заложением од 
клеточной споры в ней образуется одна, а затем несколько поперечії, 
перегородок, к которым позже присоединяются и продольные. Как хор“ 
известно всем микологам, такое явление повторяется почти в ЛЮ» 
семействе пиреномицетов, а также у очень многих Липа? ітрегіесії из р 

личных групп. Так как каждому такому случаю мы приписываем я 
чение отдельного рода, то получается, что каждый род, представлен”, | 
грибом во вполне зрелой стадии развития, охарактеризован очень чете? 
и что начальные стадии развития, отличающиеся неполным набором И! к 
знаков, могут последовательно проходить через состояния, соответст, 
щие последовательно расположенным родам. Однако наблюдается все и 
что чем выше в данном ряду находится род, тем быстрее оа з" 
формировании его спор самые начальные сталии развития, и, е) 
образом, весьма трудно обнаружить «стадию» одноклеточных спор У пре 4 
зрраегийта, тогда как найти ее у МусозрйаегеЦа горазло легче. Это 7 
ний раз показывает, что в каждом семействе высшие члены ряда ха рі 
теризуются не только той суммой признаков, которые типичны для й 4 
ших членов ряла (а применительно к онтогенетическому развити 
для низших стадий развития), но и своими. только им присущими " 4 
шими» признаками. Отсюда вытекает и особое значение. которое прУ" 
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за придавать этим «высшим» признакам: наличию нескольких попе- 

кав перегородок по сравнению с олной, наличию пролольных пере- 
одок по сравнению с поперечными, наличию окраски по сравнению 

2 отсутствием и т. д. Вместе с тем видно, что характеристика родов 

наивысшему проявлению признака является наиболее надежной. 

р Возрастание значения одного и того же признака у представителей 

сли грибов является очень распространенным обстоятельством. Коли- 

венные изменения признака чисто эмпирически были положены 

Б классификации грибов Саккардо (1899, ХІУ) и в дальпейшем 
Аки использовались последующими исследователями. Это несом- 
в одно из проявлений общего закона, присущего всему живому 

еживому (периодическая система элементов Д. И. Менделеева, клас- 

в органических соединении и т. д.). Едва ли, однако, в преде- 
Чем мира живых существ он проявляется где-нибудь более наглядно, 

"М у грибов. Признаками, способными изменяться столь же плавно 
р 921101056, помимо числа перегородок у спор и их окраски, могут 

ь очень многие: число спор в сумке, наличие стромы, характер устьица 

Пиреномицетов и пикнидиальных грибов и многие другие. 

к Наиболее просто охарактеризованные роды в пределах семейства 

О группы занимают как бы основное или центральное положение, они 
ычно представлены наибольшим числом видов, от них дивергируют 

8 остальные, отличаясь или новыми признаками, или интенсивностью 

“нее имевшихся признаков. 

29 Итак, основой систематизации грибов служат не столько признаки, 
Олько различные их комбинации. У представителей этой огромной 

упы низших растений наблюдается исключительно широкая способ- 
ть к сочетанию признаков, чему мы склонны приписывать значение 

Щей закономерности, которая, как мы в этом уверены, нигде в других 

Уппах низших организмов столь наглядно не проявляется. 

%; Сочетания признаков наблюдаются самые разнообразные, почти 
бме мыслимые комбинации их осуществляются в природе. Вытянутое 
Виде хоботка устьице может наблюдаться у форм с любым числом спор 

ке, со всякой окраской спор, с любым числом перегородок и т. д. 

“аличие стромы комбинируется любым образом со свойствами спор, 
Вазличным морфологическим отношением к субстрату и пр. Форма 

"10р (за редкими исключениями) не зависит ни в какой мере от окраски 
: только такие сочетания, как нитевидность спор и их окрашенность, 
тем — муральность (наличие поперечных и продольных перегородок) 
бесцветность их — встречаются значительно реже, чем всякие осталь- 
№ сочетания (первое наблюдается у мало распространенных родов 

век оріфеоярога, Рһаеоѕеріогіа, второе -- У Нуаіоіћугійіит (из числа 
эх пикнидиальных; из числа пиреномицетов их несколько больше, 

Том числе Рзеидореа, Вегіезіейа, Ргіпеѕћеітіа и т. д.). 

У базидиальньх грибов (где впрочем нет разнообразия в строении 
чн изменяется лишь степень окраски) наблюдаются различные соче- 
я общего покрывала, колечка, разного тица гименофора и пр. между 

бой, а также и окраски спор (Атапйа, Уоісагіа, Уаїообоїекиз, Воіеіиѕ 

“из, Фойурогиз ооїоаіиѕ, и т. д.). 

- В результате приходится констатировать, что каждый из признаков 

р, Рибов в очень широкой степени может сочетаться с любым другим. 
Ще Л укреций склонен был признавать возможность сочетаний в очень 
роких пределах, но с некоторыми ограничениями: «Думать однако 

Ы что всему можно сочетаться всячески», и далее: «ясно, что это 

Олжно по известным законам свершаться» (Лукреций. О природе вещей, 
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книга П, изд. АН СССР, 1946, стр. 113—117). Однако характерно, 9 
Лукреций допускал исключение из этого правила для цвета: «всякӣ 
ведь цвет перейти, изменившись, способен во всякий. ..». 

Выражением легкой сочетаемости признаков у грибов может служи?® 
обилие родов, сами названия которых отражают сходство между разли“ 
ными типами, иными словами названия которых прямо указывают не 
наличие сочетания ведущих признаков, например М аѕѕагіоса[ѕа, Орій“ 
таззагіа, Оріїовпотопіа, 5 рравгорпотопіа, Майзопесігіа. у 

Любопытно отметить, что значительный процент родов, описанны* 
в последнее время в качестве новых, приходится именно на такие случа! 
родов с комбинацией (часто неожиданной) ведущих признаков. Изучай 
грибы, паразитирующие и сапрофитирующие на Сағавапа атфогезсе® 
в Алтайском крае и в других местах, нам пришлось наблюдать организм! 
промежуточный между /егіейа и Рћоторѕіѕ, с длинными нитевидным 
спорами, среди.которых, в отдельных только вместилищах наблюдали" 
типичные для Рлоторѕїѕ эллиптически-веретеновидные споры. | 

Такая особенность широкого сочетания признаков весьма харак 
терна для грибов. В других группах растительных организмов може? 
наблюдать нечто подобное, например у высших растений, но там прі 
знаки, сочетающиеся с любыми другими, и не принимаемые обычно 
за систематические, менее многочисленны (лазяшее строение стебля’ 
наличие шипов на ветвях, хохолка на семени, особые типы онушений 
ит. д.). 

Этим свойством грибов и объясняется обилие и разнообразие типо? 
их. Если для наглядной демонстрации этого пришлось бы прибегну"? 
к схеме-модели, то обилие типов грибов в работе миколога, ставящеї? 
себе целью обнаружить порядок в природном их многообразии, може? 
было бы представить в виде большого количества геометрических 18 
той или иной формы (шарики, кубики и пр.), причем они могут бы? 
различного цвета, различной величины, различного воса, различної? 
материала и т. д. Это одно дает уже огромную массу сочетаний. Если * 
допустить, что объектами могут служить не только кубики п шарикй" 
но тетраздрь, цилиндры, призмы, конусь, многогранники и другі?! 
то число сочетаний получается поистине грандиозным. Для грибов-пард 
зитов, приуроченных к тому или иному питающему растению, наш 
схему-модель пришлось бы усложнить. например, таким образом, 9 
представить все эти разноцветные, разного веса и формы и прочих свойсї" 
тела не в одной плоскости, а во многих, сообразно числу питающих расте 
ний. Все ли мыслимо-возможные случаи сочетания признаков осушё 
ствляются в природе — это особый вопрос, касаться которого мы здес? 
не будем. р 

В свете всего єказанного становятся ясными два важные обстоятелё 
ства: 1) характеристика того или другого организма является во многи” 
случаях продуктом индивидуальных воззрений автора, занимающегося ©!" 
изучением, 2) следствием такого положения вещей неминуемо являет” 
рост синонимики. Действительно, при всем стремлении избежать опад 
ностей впасть в формализм, автор, добросовестно описывающий какой 
либо гриб. должен прежде всего лать себе отчет о сумме признаков этот 
гриба, а затем пать опенку кажлого из признаков. Злесь также ну, 
система, нужно из всех признаков вылвинуть ведущие. Но как" 
из них следует считать за главные, какие за второстепенные или третье 
степенные и т. д.? Здесь как раз и открывается широкий простор для ли" 
ных взглялов. Если взять в качестве примера какой-нибуль вид Месігій! 
то основываясь на яркой (чаще всего) окраске и относительно мягко 
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Кор, 
систенции ткани плодового тела в молодом состоянии, несомненно, 


ит СЯ поместить его где-то поблизости к представителям родов Рой- 
бра Сіадісерз или еще лучше — Нуротусез, Нуросгеа, но стоит только 
‘т’ СТЬ внимание на темную окраску и плотную консистенцию ткани 
Мы во вполне развитом состоянии или к концу развития, как связи 
Ка чими Месігіасеае обрываются, и гриб можно при желании отнести 
на Рйаегіасеає (5огдагіа с ее большим сходством с Воѕе/1тіа. Основываясь 
: у Рактере оболочки ее перитеция, можно было бы вполне сблизить ее 

апоѕрога, которая всеми авторитетами относится к Нуросгеа1ез). 
ар Нелавно описанный род Ёагатепкоа помещен автором (М. Я. Зеровой) 
д шу Фоібідеаіез, но нельзя не признать, что по строению плодового 
щу Она представляегся типичным членом сем. Сисигфійагіаседае, с кото- 
а, (ГО связывает и характер спор. Далее если основываться только 
Мо о РФологических признаках, то Мевайозрога непременно найдет себе 
ан среди прелставителей сем. С иситьіїагіасеае, но если обратить вни- 
цу, На его пикнид тальную стадию с еетипичными крупными вместили- 
1, 2 Нитевидньми спорами, то за отсутствием аналогий пришлось бы 
анъ для нее совершенно иное положение в системе. Род Мизеса поме- 
“Я обычно также в сем. Сисигьйатіасеае, но если решающее значение 
ая бо пожелал бы приписать аллантоидной форме спор, характерной 
то 15аседе и встоечающейся почти исключительно здесь, то поместить 
а ‘ледовало бы недалеко от рода Үа/ѕа как новый член семейства, 
бее щийся выступающими плодовыми телами. Обратно этому, род 
Хар, Ца, имеющий весьма типичные стромы, как у Га/5а, но споры, 
ер Ктернье для Сиситфіїагіа, помещен А. А. Ячевским ( 1913), по при- 
пау Некоторых микологов, в сем. Сисигбіагіасеае ( слеловательно, по при 
пру спор), в то время как если основное значение придать признакам 
о Ы, то наиболее подходящее место в системе для него было бы, несом- 
Ив » В сем. Уа/ѕасеае. Обычным представителем этого последнего семей- 
Ци, Читают часто род Еп4оа, именно по признаку стромы (строма 
в. П0груженная, как у Уа/«асеае), но с таким же основанием, подчер- 
ад Я свойства окраски (светлую, желтую, а не черную) ткани, следо- 
{а ы поместить этот род в состав сем. Месігіасеає. Признаки суботрата, 
а тором гриб развивается. выдвигаются нередко на первый план, 
ау ким образом, некоторые из пиреномицетов, паразитирующие на ли- 
26 „иқах, вылеляются по этому признаку в особые роды (например 
ща Чіа, Ттіспоіпесійт), несмотря на то что морфологически тождествен- 
ау (М вилы, живущие не на лишайниках, а на любых других субстра- 
8 др. 1нимают положение в роду РћаеоѕрћаегеШа или М усоѕрћаегеПа. 
жа Угих случаях ведущее значение приписывают свойствам принадле- 
и“ грибу несовершенной стадии: один из этих примеров был уже 
на УТ выше (Мераїозрога и Мераїозеріогіа), на этом же основании 
ме ТОлько же правильно сумчатая сталин Сатріоит сигоаїшт была 
цер ена не в состав рода Сиіспатӣіа, а в особый близкий род Рѕеиӣо- 


“Тата. 
‘< РУгим, не менее интересным примером этого может послужить гриб, 
‘кр Чый нами летом 4947 г. и еще не описанный, из пиреномицетов, 


ен ньми макро-аллантоидными спорами, как у Стурюзрога, но снаб- 
у, мк и одной поперечной перегородкой, и что самое неожиланное — 
ць ЧИДиальной стадией тина Суѓоѕрога, тогла как все до сих пор извест- 
‘а, РЫбы этого рода имеют сумчатую стадию из представителей рода 
и не \Зепзи Їабо). Обычным же методом работы систематиков-микологов 
Чо СЯ создание параллельных, но, следовательно, разных родов для 

С бесцветными, гезр. с окрашенными спорами; не возвращаясь, 
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к ранее упоминавшимся примерам, можно вспомнить о произведен. 
Карстеном (Катеіеп, 1873) выделении бесцветных форм рода М еЇовтаті, 
в особый род 5їЙіа, в чем с ним наобходимо согласиться (несмотря на И 
что приходится иногда наблюдать у 5іШа Теггивіпеа споры со слабой жі 
товатой окраской). | 

В связи с отмечаемой здесь «способностью» признаков сочета??, 
самым различным образом со всякими другими, становится пої, 
ным, что тот или иной признак как бы неожиданно для нас обіг, 
живаєтся в такой группе грибов, где ни один из представителей 
не обладает. Так, у Нурозріїа ризіціа и у рола А піћоѕіотеі іта и 
сем. С1уреозрйаетасеае имеется признак, свойственный всему “ 
Спотопіасеае, с которым эти два гриба не имеют ничего общего 
в смысле габитуса, ни в смысле строения, — именно, наличие кай 
на вершине сумки. 

Но при внимательном отношении к изучаемому материалу та 
«неожиданные» свойства могут оказаться полезными указаниями, п Я 
дяшими к возможности установления родственных связей. Так, р 
рода — Вагуа и Оотисез. помещенные (Винтер, 1887) весьма далеко я 
от друга, несомненно, требуют сближения на основе общего хара 
сумок и спор, что нами и сделано в нашей новой обработке сум? 
грибов. і 
Тем не менее, никто не станет отрицать, что некоторье из грі, 
грибов, например семейств пиреномицетов, а тем более дискомилі, 
отличаются четким комплексом признаков, с однородным составом рої 
куда не проникают злементь с «чуждыми» признаками. К числу т 
семейств относятся, например, Атрћіѕрћаеіасеае. Г.орћіоѕіотасеае, М 
сопійасеае и т. д. 

Из всего до сих пор сказанного следует, что миколог-систем® 
в своей работе должен не просто регистрировать любые или все приз, 
интересующих его организмов и объективно воспроизводить их в об 
систематических трудах, но что анализ признаков должен сопровождё! 
оценкой значения последних. Чисто регистрационный метод доп 
только в описательных разделах его работы и приводит к накопії? 
ненужного балласта во всех других случаях. Аналитический же е 
работы, сопровождаемый оценкой и целеустремленным использовай 
признаков, должен применяться различно в зависимости от коне 
цели его работы: будет ли это в одном случае исследование система 
ского характера — или создание ключа для определения, подход сё 
автора должен быть соответствующим цели. А 

Отсюда можно получить некоторые указания на то, чем должно хв? 
теризоваться понятие рода у грибов: род должен характеризов", 
вполне определенным сочетанием признаков, присущих семейству, 0 ў 
стными ограничениями, зависящими от природы входящих в соста 
видов. 

В качестве иллюстрации приведем здесь некоторые данные, 
щиеся нескольких семейств из пиреномицетов. і 

Сем. Уайзасеає до последнего времени принималось с той хар? а 
ристикой и в том объеме, какие дал в своей классической обработке т 
номицетов Винтер (1884). Наряду со многими ценными мыслями, поло 
ными в основу разработки этой групль им и предшествующими ис? б 
вателями, в особенности Нитшке (№іѕсһке, 1867 —1870), Де-Ноту 
(Ре Мобатів, 1863) и братьями Тюлан (Тојаѕпе, 1861 —1865), здесь н? я 
даются несомненно отжившие установки. преимущественно по 9 
‚линиям: 1) объем родов и входящих в состав их подролов, 2) е, 


=, 


9 


„А 
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и оистика и объем семейства. В отношении первого вопроса обнаружи- 
о то, что наблюдается нередко применительно к другим группам 
ее ов, именно, принятый в известных рамках род представляется весьма 

рогенним; тогда, чтобы выйти из затруднения, соответствующий 
Г разбивает род на подроды, что, во-первых, нисколько не помогает 
ой а во-вторых, приводит к тому, что характеристика подрода уже 
ы укладываться в характеристику рода. Чтобы убедиться в этом, 
ои просмотреть описание рода Уаїза и его восьми подролов. Последние 
бъ. Мненно имеют общие признаки: отсутствие парафиз и аллантоидные 
тиме или едва окрашенные споры, по остальным же признакам 
уб, енностям стромы, сумок, отношению к поворхности питающего 
реа) у них больше различий, чем сходства. Такое положение явно 

иворечит всем требованиям систематики, и приходится только удив- 
в", как мало было сделано попыток для исправления столь ненор- 
Де ного положения; повторяем, это далеко не единственный случай. 
ла У Шенная в систематике ошибка в течение десятков лет переписыва- 
з добросовестно многими последуюшими авторами и перманентно 
хи Удняла изучение и определение соответствующих грибов. Наша 
дь пия семейства совсем иная: прежде всего мы считаем нужным 
по ТЬ отсюда то, что обладает не свойственными семейству признаками, 
с Нно — род Матіапіа, с его филлогенной стромой, неаллантоидными 
Рами и сумками с каналом. Ядром семейства, как нам кажется, должна 
Жить группа восьми родов (тех, которые раныше считались за под- 
бю рода Таба), с аллантоидными одноклеточньми спорами: Е џоа/ѕа, 
бы Иа, Г.еисоѕіота, Ешурейа, затем Ёиѓура, Епаохуіа, Стуріозрпаєтіа, 
г, Ріооаїѕа, СғуріоѕрћаегеШа. К ним примыкают Еиротйе, Сһогоѕіаіе, 
цен 7080п с неаллантоидными, двухклеточными спорами, но совер- 
3 10 параллельные (по строению стромы и ее расположению) трем 
о, Ранее перечисленных родов. Этим мы достигаем того, что весьма четко 
ау Рактеризованные прежние подроды стали не менее четко охарактери- 
ми, притом совершенно самостоятельньми родами; кроме того, 
роу Гаем ничем не оправданного логически положения, когда в состав 
и ВОЙ систематической единицы входят не отвечающие ей по существу 
цртом разнородные элементы. Кроме того, и с практической стороны, 
р работе над определением вида из родов Геисозюта, У аіѕеШа, Стур- 
ЗН 


су 


ћаеріа или любого другого, будет вполне достаточно считаться с при- 
д0 Каму его как такового, а не стараться, только что выяснив родовое 
у Ожение изучаемого гриба, тотчас искать ему какую-то иную характери- 
У для приведения к подроду. Одним словом, легче согласиться с нали- 
ен хотя бы большого числа, но четко очерченных родов, чем с меньшим 
һ 10м их, но с запутанной характеристикой. То же самое относится 
Ка ‚ Родам Еипротёйе, Сһотоѕіаіе, Тегаяавопт, как имеющим полное право 
‘ии Мостоятельное место в системе, вместо слишком широкого и нечетко 
р, Мваемого рода Фіарогійе 8. 180, или к родам В Исата, Нитагіа. 
Во, "ета, Масғоройіа, и т. д. из широкого и гетерогенного рода Реза. 
да, Ращаясь к сем. Иа{басеае, мы склонны выделить из него на правах 
йо аллельного семейства сем. Атілоѕіотасеае с родами Апіћоѕіота, 
7] ЗФозіота, Епаотуйпа, Сашіозрога, Вһутпсћоѕзіота, Каітиѕіа, Еепез- 
Ч, Представители которого отличаются неаллантоидными, но окрашен- 
и спорами и стромой, аналогичной таковой у Уаізасеає. 
до ЗВньм образом мы видим необходимость, основываясь на сочета- 
(« Х признаков, иметь два других, близких семейства, М еіапсопійасеае 
родами Стурюзрога, Рзецдосаїза, Меіапсопіз, Нуаїотеіапсопіз, Сегсо- 
и сем. Меїоргаттаїасеає (с родами Воігуозрнаєгіа, Уазата, 51а, 
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Меюзтатта). Такая же переработка необходима и частью уже осу 
ствлена применительно к другим группам. 7 
Подходим к некоторым выводам. Из всего сказанного выше мож, 
сделать заключение, что только группировку, основанную на компле" 
морфологических признаков в их определенном сочетании, с учетом Дб 
ных истории развития и филогении можно и нужно называть системе | 
Кроме такой системы, которая только одна и может претендовать на 92. 
тет «естественной», могут создаваться для тех или иных чаще всего пр 
тических целей любые и многочисленные группировки. 4 
В отношении же создания естественной системы, нам кажется, Ч 
вполне можно предполагать, что при едином теоретическом фундаме’, 
она может иметь несколько вполне равноценных вариантов, в равной М 
приемлемых; поскольку дело зависит от многих определяющих момент", 
задача создания такой системы может допускать не одно, а несколь? 
решений, и если различные авторы предложат каждый свою системі 
отличающуюся от смежных (практически это уже осуществлено для Р". 
случаев), то оправдает себя и получит всеобщее признание не та из я 
которая проще или доступнее, а та, которая лучше отражает природі 
свойства объектов и их отношения между собой. й 
Кроме многих неясных, недоработанных или спорных вопро Й 
из области систематики, в микологии немало крупных проблем теоре? 
ческого значения, которые еще ждут своей разработки. Много ли я 
мания уделяют морфологии органов спороношения у грибов? Была 
у нас хоть одна попытка дать оценку тем морфологическим структур я 
которые сопровождают органы спороношения у пикнидиальных грим", 
Что известно по части аналогий или гомологий конидиального аппар 
у гифомицетов, столь обильных различными типами конидиального ад 
роношения? На все эти и сходные с ними вопросы мы чаще всего не на? 
дим никакого ответа во всей мировой литературе. Как ни странно сказу 
эти вопросы в науке находятся в первобытном состоянии. Между >, 
необходимость в тщательном их исследовании большая: можно ли жд, 
создания хорошей системы несовершенньх или некоторых других гриб, 
когда морфологический фундамент классификации их сам по себе шато" 
Систематика родов РепісіШит и АзрегЦиз только тогда сделала успе? 
когда была детально разработана морфология колоний и конидиальй?, 
спороношения у этих двух родов. Но эти два рода являются исклЮ а 
нием из десятков и сотен подобных случаев. При описании споро?", 
стилищ у пикнидиальных грибов применяют обычно термины пикний, 
камера, локулюс (Іосшиѕ) и т. д., но применяют их обычно без всяй, 
системы, у разных авторов одни и те же образования именуются различ" Я 
Локулюс у Мугіапеіаієз — вполне понятно, «перитеций» у Рой. 
Ругепотусеїаіез — тоже локулюс. Но какие же локулюсы у Герозрйае", 
В{еозрота, Рутепорйота, Меазрйаета? Что имеется общего между лом 
люсом сумчатых и несовершенных грибов? Часть лопастной кам, 
у Суіоѕрота? Одна камера у Воігуодіріодіа или Фісротета? Вся внут?" 
ность вместилища у Кизісоссит, 5 рраегорѕіѕ или Рйота? д 
Совершенно необходимы для разъяснения многих подобных вопро“ М 
сравнительно-морфологические исследования, каковых пока было 047. 
мало, и известным образцом которых могут служить работы Миля! 
(7. МШег, 1928). й 
Но много полемического, необоснованного в суждениях Төйсс й 
(Тьсізвеп, 1916), Петрака (Реїгак, 1910—1921) и даже отчасти Хей"; 
(Ноһпе], 1902--1923)--напболее глубокого из школы западноевропейс" 
микологии последнего времени. Не будем умножать числа пример" 


Зы О некоторых актуальных вопроса микологии 221 


"ерадающих необходимость критического отношения ко всякого рода 
д Рымји новым морфологическим терминам, но отметим, что почти каж- 
опа из них, как строма, аскострома, оѕііојит и роги8, парафизы и псев- 
щу рафизы, требует применения в соответствии с приписываемым тер- 
У смыслом, а часто и теоретической разработки. 
або, икология очень нуждается в серьезной, осторожной и спокойной 
3.076 в области сравнительной морфологии грибов, области, которая 
ць ольшой ряд лет была предана полному забвению, особенно в отно- 
Чи микроскопически-мелких форм. 
с Чаконец, должное внимание в микологии следует уделить и вопро- 
б о Оменклатуры, главным образом систематической, так как в этом 
На чении у нас далеко не все благополучно. Микологи должны иметь 
а СВ материал для пересмотра и улучшения существующих между- 
Кока: правил, которме во многом нас не удовлетворяют, с тем, чтобы 
(ааъ вынести обсуждение этого вопроса на предстоящий Всесоюзный 
м, Д ботаников, который, нужно надеяться, подготовит проект изме- 
ИЙ этих правил. 
с _ 73 всего сообщенного выше видно, что в микологии имеются наряду 
дно изученными вопросами, также и слабее проработанные 
юдже едва затронутые, ждущие своего разрешения. Это особенность 
о Ой развивающейся науки, признак ее роста: легче, а главное, много 
м и проще поднять вопрос, выдвинуть проблему, чем ее разрешить. 
а, больше возникает таких вопросов, тем нагляднее демонстрируется 
итие данной науки. Эти постепенно назревающие, но еще не нашед- 
Ш зия вопросы могут считаться как бы внутренними запасами 
оь Ми самой науки, а их обилие — доказетельством ее способности 
Иваться и итти по пути прогресса. 
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ТЕОРИЯ ФИЛЭМБРИОГЕНЕЗА А. Н. СЕВЕРЦОВА 
И ЭВОЛЮЦИОННАЯ МОРФОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ 


А. Л. Тахтаджян 


Замечательными исследованиями русского морфолога-эволюционий, 
А. Н. Северцова, начатыми им еще в 1910 г., с убедительностью доказі? 
мысль, что эволюция животных происходит не суммированием насл! 
ственных индивидуальных вариаций взрослых организмов, как дум 
Вейсман и его последователи, но путем изменения всего хода эмбр! 
нального развития (Северцов, 1935). Хотя аналогичные взгляды выска? 
вались и раньше, но они носили чаще всего натурфилософский харак? 
и никем еще до Северцова не были разьиты в стройную теорию, обосі! 
ванную многочисленными специальными исследованиями. А 

Уже в 1912 г. Северцов печатает свои замечательные «Этюды по 1 
рии эволюции», в которых обосновывает теорию филэмбриогенеза, спо Й 
зуя для зтого обширньй фактический материал, а затем вплоть до 19 
неоднократно возвращаєтся в свойх исследованиях к разработке 7" 
проблемы. Большую роль в дальнейшей разработке теории филэмбр Й 
генеза играют также некоторые ученики и последователи Север 
(Матвеев и др.). р 

Теория филэмбриогенеза Северцова в настоящее время все глуб, 
проникает в эволюционную морфологию животных. В ботанике же Ў 
долгое время никем систематически не применялась, хотя отдел? 
идеи в духе теории филэмбриогенеза и здесь неоднократно высказы 
лись исследователями в различных областях морфологии. Объясняё 
это. той общей теоретической отсталостью эволюционной морфоло 
растений по сравнению с эволюционной морфологией животных, кото у 
была особенно сильно выражена в начале нашего столетия. Очень мно 
общие идеи, высказанные в зоологии, оказались впоследствии прило 
мыми и к растениям и приобрели, таким образом, общебиологиче?" | 
значение. Идея эволюции признаков посредством изменения хода И 
видуального развития не является в этом отношении исключен | 
и если она была высказана и разработана в зоологии, то из зтого 8, 
не следует, что она не может стать общебиологической теорией. В 194. 
нами была сделана попытка доказать применимость теории филәмбри? 
неза также к объяснению морфологической эволюции растительных ОР $. 
низмов (Тахтаджян, 1943). Дальнейшие исследования в этой обла?" 
произведенные в отделе эволюционной морфологии и палеоботай т 
Ботанического института Академии наук Армянской ССР, показ? й 
что в морфологии растений применение теории Северцова явля? 
не менее плодотворным, чем в морфологии животных. С точки зрее 
теории филэмбриогенеза становится понятным многое в эволюции В 


а 
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" 
чрвных листьев и спорофиллов, проводящей системы и ее элементов, 
дыша, микроспор и пр. 
чі о Северцову, чем на более ранней стадии развития изменяется дан- 
ум орган, тем более общий характер носит это изменение. Наоборот, 
а более поздней стадии он изменяется, тем более специально это 
п, нение, В то время как первый тип изменения отражается на всей 
ла Уктуре, на всех дериватах зачатка, второй тип может затрагивать 
пед ту или иную ее ограниченную часть й ведет к дифференциации 
я структур. Посредством раннего онтогенетического изменения 
ар гается одинаковое направление эволюции целого ряда структур, 
% Ивающихся из одного и того же зачатка. Первый способ приводит 
с к зволюционному изменению более древних признаков, второй -- 
чи новых. Все эти положения Северцова целиком применимы к расти- 
ным организмам. 
жу ж растений, как и у животных, эволюционное изменение онтогенеза 
е происходить на самых разных стадиях развития. Изменения, воз- 
т. Ющие на последних стадиях развития, приводят к наименьшим 
іш Нениям. Поэтому чем менее значительно новообразование, тем 
у нале поздних стадиях оно происходит. Относительно небольшие 
ць чения происходят обычно на конечных стадиях морфогенеза. Конеч- 
соб Стадии наиболее дифференцированы и вследствие этого они спо- 
па М лишь на мелкие, относительно малозаметные изменения. На 
Я ДНих стадиях морфогенеза могут изменяться взаимное располо- 
30р З и относительные размеры частей какого-нибудь органа, обра- 
ься всякого рода выросты и т. д. Асимметрия листа, зигомор- 
М 4 Цветка, увеличение или уменьшение органов, расщепление веерных 
П „Вистых листьев многих пальм, изменение ряда признаков формы 
\) роения плода и семян и очень многие другие изменения происходят 
ль следних фазах, а иногда даже на конечной фазе морфогенеза. Путем 
ву нения конечных стадий развития начинаются также всякого рода 
?ессивные явления, например недоразвитие органов. 
Хен ачавшись с последних стадий морфогенеза, изменение может посте- 
ем захватить все более и более ранние стадии развития. Таким именно 
Оа происходят обычно многие крупные эволюционные превращения 
1, Нов. Замечательные примеры подобного рода мы находим в эволюции 
"о Овых органов Ріегорѕійа, т. е. у папоротников, голосеменных и покры- 
д, ейных, В эволюции листьев папоротников, например, простые 
Әр Ные листья возникли из расчлененных (разветвленных) листьев. 
чод процесс постепенного лерехода от расчлененных листьев к цельным 
и представить себе, однако, лишь как постепенное наследственное 
Чен нение все более и более ранних (и, следовательно, все менее расчле- 
Ат ых) стадий листа, пока не будет «зафиксирована» та стадия его раз- 
у На которой нет еще расчленения цельного листового зачатка. 
мо точки зрения цельный лист представляет собой как бы сильно 
“лено менентую (а не просто задержанную) «юношескую» стадию рас- 
„ИНОГО листа. Начиная с этой стадии, развитие цельного листа пошло 
то Ршенно иным путем, произошла «девиация» (в широком понимании 
ел Термина). Подобным же образом нужно объяснить происхождение 
у ШЫХ листьев у голосеменных и покрытосеменных. Примитивные 
іу семенные имеют расчлененные листья, более подвинутые же 
нац обладают цельными листьями. С точки зрения теории филэм- 
ан @неза листья кордайтов и хвойных возникли из недифференциро- 
Ла, Я еще на черешок и пластинку стадии развития анцестральных 
Чененных листьев. Аналогичным образом можно объяснить мно- 
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гие эволюционные изменения лисьтев покрытосеменных. Особый Й 
рес представляет с этой точки зрения проблема происхождения лис? 
однодольных растений. і 
Листья однодольных произошли, несомненно, из листьев двудо? 
ных. Скорее всего они произошли из пальчатонервных листьев древий 
двудольных, т. е. из наиболее примитивного типа листа покрытосем® 
ных. Но гомологичен ли лист однодольного целому листу двудольй 
или только его части? Согласно «филлодийной» гипотезе де-Канд 
(Ре СапдоПе, 1827), лист однодольных соответствует не целому ЛИ" 
двудольного, а только листовому основанию и черешку. Впоследет8 у 
эту гипотезу развивали многие другие авторы (Генслоу, Арбер и ДЙ 
Особенно подробно разработала и аргументировала ее Агнесса АРМ 
взгляды которой впоследствии, однако, резко изменились. Новейшие " 
следования по гистогенезу листа покрытосеменных (работы Фостера и 
заставили Арбер (1941) отказаться от филлодийной теории и выдвинуть! ў 
вую интерпретацию природы листьев однодольных. Она считает, 
в свете новых исследований лучше рассматривать их как результат 00 5 
или менее модифицированной фиксации целого филлома на его «прела? 
нарной» стадии. Эту мысль Арбер высказала как бы вскользь в статье, 
священной вопросу морфологической интерпретации листа и корня 
крытосеменных, но она не получила у нее дальнейшего развития. Бо 
того, в письме к автору этой статьи она пишет, что прониклась пол 
скептицизмом в отношении филогенеза и не считает, в частности, что 65° 
какая-либо филогенетическая связь между однодольными и двудольны’, 
которые являются, с ее точки зрения, лишь параллельными групам 
Однако, если идею модифицированной фиксации преламинарной стай 
мы интерпретируем именно филогенетически и примем, что листья 020 
дольных произошли из пальчатонервных листьев древних двудольй о 
(при этом скорее всего от таких, которые отличались влагалищным 00 
ванием), то будем иметь по существу совершенно новый подход к ра? 
нию этой труднейшей, казалось, проблемы происхождения листьев одер, 
дольных. Такое превращение пальчатонервного листа в характери, 
для однодольных тип листа могло произойти в результате филэмбр?у 
генетического его упрощения. Пальчатая нервация сохранилась ей 
в стреловидных листьях примитивного для однодольньх семейства / 
таїасеає. Среди частуховых мы находим все переходы от почти явстве? я 
трехлопастных листьев с почти еще пальчатым жилкованием к вп0й’, | 
типичным дугонервным и совершенно цельным листьям. Более при 
тивный тип цельных листьев имеет сердцевидное основание, но у бої 
подвинутых типов основание клиновидное. Подобная же эволю? | 
от стреловидного типа к лентовидному имела место у Ропіедетіабо?. 
Листья у частуховых и многих других примитивных однодольних 6 
более или менее дифференцировань на черешок й пластинку. Один 
в процессе возрастающего филэмбриогенетического упрошения лиса, 
взрослая его форма все более приближается к фиксированной прелаћ | 
нарной стадии и в конце концов возникает к = 
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на черешок и пластинку типичный лист однодольного растения © 
характерным «параллельным» жилкованием. 

Точно таким же образом можно объяснить происхождение семед 
п всякого рода упрощенных и редуцированных листьев. Из преламий 
ной стадии листа в результате изменения хода всего дальнейшего, д | 
онтогенетического развития возникли, например, почечные чешуй», | 
На почках конского каштана и многих других растений можно виде | 
все переходы от защитных чешуй к нормально дифференцировані? 
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ям. Все эти переходы представляют собой не что иное, как локали- 
ные в пространстве стадии филэмбриогенеза, благодаря которым 
ку “Ориогенетические изменения демонстрируются здесь в очень нагляд- 
ре. Они с несомненностью говорят о том, что почечные чешуйки 
кого кли из обычных вегетативных листьев в результате наследствен- 
_ =" листа на самой ранней стадии его онтогенеза, гораздо 
пуре ТОЙ стадии, когда происходит дифференциация на черешок и пла- 
ло Что выражается в очень ранней детерминации онтогенеза. При 
цот 5 почечную чешуйку превращается главным образом основание 
|а В төх, однако, случаях, когда это превращение осуществляется 
ру» "Колько более поздней стадии, на вершине чешуйки можно заметить 
ре Ментарную пластинку. Ночечные чешуи №тахіпиѕ имеют, например, 
"а ао на вершине рудиментарные листочки. У Аоза чешуйки несут 
чав рхушке три более или менее ясно обозначенных придатка, пред- 
що ЯЮщих собой рудименты ирилистников и пластинки. Чем более 
Че ализированы почечные чешуйки, тем на более ранней стадии осу- 
у Вляєтся изменение хода онтогенеза и тем меньше локализованных 
Остранстве промежуточных образований. 
о Эилэмбриогенетически можно интерпретировать не только происхо- 
щу ће листьев однодольных или почечных чешуй, но и все известные 
0а, Иды «метаморфоза» органов. Путем изменения хода эмбрионального 
пр тия возникли, например, клубни и луковицы. Оба эти образования 
б отли не из взрослого побега, а из его эмбриональной стадии или 
“Чат Когда осевая часть почки сильно разрастается, а листовые 
Па, рудиментируются, получается клубень, когда же преламинарная 
ом листа превращается в специализированные чешуйки, а ось недо- 
ок Ваєтся, возникает луковица. Филэмбриогенетическим же путем 
ао Объяснить происхождение колючек барбариса из ранних стадий 
тия листьев этого растения и многие другие случаи метаморфоза. 
риогенетическая точка зрения применима и к эволюции споро- 
о" расчлененных к цельным и даже к возникновению стробилов 
С енных и цветка покрытосеменных. 
"ом Точки зрения теории филэмбриогенеза можно истолковать также 
Чи "Хождение загадочного по своему строению женского гаметофита, 
ра, ародышевого мешка» покрытосеменных (а также женского гаме- 
Ура высоко специализированных голосеменных родов (леѓит и Ие/- 
е 2). Разрыв между женскими гаметофитами покрытосеменных, 
Че ма й вельвичии и женскими гаметофитами их вероятных общих 
Адо — низших голосеменных настолько велик, что очень трудно 
те, авить себе ту цепь превращений, которая привела в конечном 
"оо К возникновению гаметофитов, лишенных архегониев. Но разрыв 
и кется столь большим и необъяснимым лишь тогда, когда мы срав- 
и между собой уже вполне оформившиеся взрослые гаметофиты 
У Растений. Женские гаметофиты как покрытосеменных, так и гне- 
бъ Вельвичии напоминают раннюю стадию развития женского гаме- 
м & «архегониальных» голосеменных с периферическим слоем свобод- 
«о расположенных вокруг большой центральной вакуоли. Путем 
"У венной «неотенической» задержки развития из этой начальной 
"к кА развития могли возникнуть гаметофиты как гнетума и вельвичии, 
км покрытосеменных. Однако возникновение этих последних нельзя 
ч себе как простую наследственную фиксацию начальной стадии 
Ча. Ая. Произошла не простая задержка стадии, но изменение всего 
а а3вития женского гаметофита. Благодаря такому коренному изме- 
с хода онтогенеза возникли совершенно новые типы гамето- 
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фитов, резко отличающиеся от взрослых женских гаметофитов всех ост8й 
ных голосеменных и сохранившие лишь некоторые черты их ранних %, 
развития. Интересно при этом, что женские гаметофиты гнетума и вої 
вичии обнаруживают даже более «инфантильный» характер, чем гам", 
фиты нокрытосеменных. У первых наследственное превращение осу’. 
ствилось на более ранней стадии развития гаметофита, чем у №. 
рытосеменных, и у них не сохранилось поэтому даже следов архе 
ниев. ді 

Путем наследственного изменения ранних  онтогенетических % 
происходит также эволюция многих гистологических структур. у 
например, происходящее в процессе эволюции древесины покрытосе | 
ных растений уменьшение длины члеников сосудов осуществляется и 
годаря уменьшению длины инициальных клеток (камбиальных З 
ментов) (Бэйли, 1920). Аналогичным же путем осуществляется / 
люция и целого ряда элементов дровесины, в частности, волю! 
лучей. й 
Чем крупнее наследственная вариация, тем на более ранней стай 
морфогенеза она должна проявиться. Для ранних стадий особенно хаг, 
терны всякого рода резкие, прерывистые изменения органов. Не ин? 
как посредством резкого изменения на ранних стадиях могло увеличи? і 
у растений число всякого рода симметрично расположенных струй 
например число листьев в мутовке или число тычинок в цикличойћ 
андроцее. Одним из наиболос интересных случаев резкого. я 
рывистого изменения органов является возникновение зародыша 
дольных. Е 

По вопросу о происхождении однодольного зародыша еще нет до 
стоящего времени единого мнения. Многие авторы считают, что моні, 
тилия возникла вследствие слияния двух семядоль. Особенно наб 
чиво защищала эту точку зрения Сарджонт (Ѕаграпі, 1902, 1903), кото, 
на основании исследования анатомии проростков у ряда видов выс, 
лась за синкотильную природу семядоли однодольных. Однако, как", 
зали позднейшие исследования, Сарджонт имела дело со случай! 
фактами и неверно их истолковала. Поэтому гипотеза синкотил? у 
происхождения семядоли однодольных представляет в настоящее ві, 
лишь исторический интерес. Большой популярностью пользуется в и 
дни гипотеза, высказанная давно Хегельмейером. Согласно этой |, 
тозе, однодольность возникла в результате недоразвития одной из" 
доль. Позднее сходные же мысли развивали Генслоу, Меткаф и др. С ре 
критикой «теории недоразвития» выступил фитоэмбриолог Диох? 
(Јоһапѕеп, 1945). Он указал на то обстоятельство, что встречаю о) 
у большинства двудольных две симметрично расположенные по от! 
нию к оси зародыша точки роста не имеют своих аналогов среди одно”, 
ных растений ни на одной стадии эмбрионального развития. Точка ў 
единственной семядоли однодольных растений расположена точно я 
зародыша и никакой другой симметричной точки здесь нет. Из этого | 
заключает, что недоразвития второй точки роста не могло быть 10 
простой причине, что такой точки роста никогда и не было. ПР 
недоразвитие одной из двух семядоль наблюдается у ряда двудой и 
растений (например. у Рісагіа), но развивающаяся семядоля ЯВ, 
У таких «ложнооднодольных» растений всегда латеральной по от 
нию к эмбриональной оси и никогда не бывает истинно терминал иј 
как у настоящих однодольных. Кроме того, в отличие от насто? 
однодольных, на ранней стадии развития зародыша здесь обнаружив" 
обычно следы недоразвития семядоли. 
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ар, аким образом, ни одна из существующих гипотез не в состоянии 
Удовлетворительного объяснения происхождения зародыша одно- 
ых растений. Главным недостатком всех этих гипотез является, 
ей точки зрения, отсутствие филэмбриогенетического подхода 
ЭЪяснению эволюции зародыша. Между тем превращение двудольного 
о дыша в однодольный относится к такого рода изменениям, которые 
іду ти осуществитьоя лишь на самых ранних стадиях онтогенеза (Тах- 
паэ, 1945). Переход двудольного зародыша в однодольный является 
м случаем изменения числа симметрично расположенных, или 
о мерных структур. Число таких структур, например, листьев в му- 
с или тычинок в андроцее зависит от числа зачатков и их первона- 
й дифференциации. Поэтому их число может уменьшиться или 
с М уменьшения числа зачатков, или же в результате срастания самих 
Мас ТУР. В последнем случае природа структуры обычно легко выяс- 
ее изучением проводящей системы и истории развития. Детальное же 
, "Дование проводящей системы и истории развития семядолей одно- 
по вых ясно показывает, что они не имеют «двойной» природы, т. е. 
у ляются результатом срастания двух семядолей, как это предпола- 
" Сарджент. Отсюда естественно сделать вывод, что подобно тому, 
число листьев в мутовке может измениться лишь посредством резкого 
а нення на ранних стадиях, так и превращение зародыша с двумя 
ко, Ральными семядолями в зародыш с одной терминальной семядолей 
оро осуществиться лишь на начальных фазах дифференциации. Иначе 
моря, превращение двудольного зародыша в однодольный могло про- 
№, И лишь в результате наследственного изменения всего хода онтоге- 
ческого развития зародыша. 
ак известно, первые фазы развития зародыша у двудольных и одно- 
ки ъмых совершенно одинаковы. У обоих путем последовательных деле- 
щу ЗОоЗникают предзародыш и подвесок. Предзародыш дает начало заро- 
ов у, развитие которого у двудольных м однодольных идет неодина- 
"а" У двудольных семядоли закладываются по бокам зачатка стебля, 
із, Латерально, у однодольных же семядоля закладывается терминально, 
ія, ‘аток стебля возникает сбоку. Отсюда можно сделать вывод, что пре- 
еже двудольного зародыша в однодольный произошло в результате 
а М двух боковых точек роста одной верхушечной, т. е. не постепенно, 
оь ачнообразно. Переход от двудольного зародыша к однодольному 
ЕТ Ршается путем заложения одной единственной точки роста, дающей 
у 10 лишь одной семядоле. Таким образом, весь процесс превращения 
7 Дольного зародыша в однодольный определяется с нашей точки зре- 
хе "еми изменениями, которые происходят в стадии предзародыша. Что 
у аСается происхождения зародышей «ложнооднодольных» растений 
р |Сагіа, то здесь вполне применима, повидимому, «теория недораз- 
у. В пользу такого предположения говорит то обстоятельство, что 
"ов “Твенная семядоля ложнооднодольных растений является латераль- 
По отношению к оси зародыша. 
те Другие не менее убедительные примеры резких, прерывистых изме- 
му Ч, осуществляющихся на самых ранних стадиях развития, мы нахо- 
Ав чи Эволюции микроспор покрытосемепных. У некоторых семейств 
ис ТЬНых (главным образом из порядка Лала/еѕ) и у большинства 
о Ольных встречаются примитивные однобороздчатые микроспоры, 
део рые характерны также для ряда примитивных голосеменных. В про- 
рь ЭВолюции из однобороздчатых микроспор возникли трехборозд- 
нос Микроспоры и их дериваты. В то время как единственная бороздка 
"Ороздчатого тина расположена на дистальном полюсе, бороздки 
15" 
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трехбороздчатого типа являются меридиональными. Каким же образд! 
из однобороздчатой микроспоры возникла трехбороздчатая, еб) 
ни одна из бороздок последнего типа не гомологична бороздке первої", 
Как было показано нами (Тахтаджян и Яценко-Хмелевский, 1945), эт 
превращение можно объяснить лишь исходя из теории филэмбриогене? 
С нашей точки зрения наследственное превращение однобороздча" 
микроспоры в трехбороздчатую могло осуществиться лишь на самі 
ранней стадии ее онтогенетического развития, когда еще нет следов д | 
ференциации бороздки. Оно могло произойти лишь в результате тої? 
что вместо одной дистальной бороздки заложились три меридиональнй” 
Что этот переход от однобороздчатой микроспоры втрехбороздчатую Е. 
жет совершаться относительно легко, видно хотя бы из того, что в то вре" 
как Мейїштфійт имеет трехбороздчатые микроспоры. у всех родов сем 
ства Мутрћаеасеае микроспоры однобороздчатые. Подобным же образ“ 
можно представить себе превращение трехбороздчатой микрослої, 
в многобороздчатую. В сем. Вир ввасеае мы встречаем как трехбороз" 
чатые микроспоры, так и разные типы многобороздчатых микросії? 
(чаще всего шестибороздчатые). 5 
Все эти примеры являются наиболее яркими по своей несомненно", 
случаями такого способа эволюции. Не может быть, однако, сомне и 
в том, что наследственное изменение ранних стадий должно быть широ, 
распространено в эволюции органов растений, причем у растений зна“, 
тельно больше, чем у животных. Путем эмбрионального изменения мо? Н 
эвол:оировать не только число каких-нибудь структур, но и их фору 
расположение и строение. Этим путем изменяются обычно такие И 
знаки, которые относятся к целому ряду развивающихся из дани | 
зачатка структур, из которых каждый (обладая данным признако, 
должен пройти последующий ряд изменений. Важно также отметить, "› 
указанным способом происходит не только возникновение и разви З 
структур, но и их исчезновение. Весь эволюционно-биологический ©М? 
наследственного изменения зачатков сводится к тому, что морфог?! 
данной структуры оказывается измененным с его старта. Такое объя я 
ние происхождения многих резких, внезапных изменений устраняет цел”, 
ряд весьма серьезных на первый взгляд возражений против дарвин 
(например в работах Уиллиса). ї 
В процессе эволюции возникают всевозможные отклонения от пре е. 
него хода эмбрионального развития не только отдельных органов: д 
и всего организма. При этом, чем менее специализированы отдельй 
орган или весь организм, тем на более поздней стадии их развития мо з 
осуществиться крупные наследственные изменения. Если орган? а 
является очень специализированным, то дифференциация насту?" 
в онтогенезе очень рано, и возможности возникновения крупных НО 
образований сводятся к минимуму. Но если специализация органі" Г 
менее узкая, то его дифференциация наступает более поздно, и тем сае 
эволюционная пластичность сохраняется в онтогенезе дольше. М ці 
ранняя й, следовательно, менее дифференцированная стадия разв” у 
организма может стать началом для его дифференциации в другом напр 
лении и, таким образом, привести иногда к крупным новообразований и 
Во многих случаях вытеснение конечных фаз начальными и промежу у 
ными приводит постепенно как бы к преждевременному заверше! у 
онтогенеза, когда более примитивная, предшествующая стадия пр?" 
щается в дефинитивную или взрослую. Такие «обрывающиеся онт ої 
незы», или «неотении». распространены как среди животных, так И м 
растений. В тех случаях, когда преждевременное завершение онтогЄ 
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Триводит в дальнейшем к продолжению онтогенетического развития 
Па овом направлении, или когда организм с самого же начала откло- 
"ея более или менее резко от прежнего хода онтогенеза, могут 
леникнуть крупные эволюционные новообразования. Способ эво- 
ции путем неотении и девиации был назван Гарстэнгом «педомор- 
фовоу 
Педоморфозу особенно способствует дегенерация. Одним из лучших 
римеров этого рода являются водные покрытосеменные растения. В воде 
Ч0гие органы и ткани этих растений более или менее задерживаются 
воем развитии, исчезают все ненужные здесь признаки специализации, 
ноу кают часто простые лентовидные листья, подавляется развитие глав- 
ц корня, сильно редуцируется проводящая система и происходит 
б Э упрощение всей организации вегетативной сферы. По строению 
сх вегетативных органов многие водные растения представляют 
по как бы видоизмененную фиксацию ранних стадий, или как бы 
АА форму наземных двудольных. Но в то же время неотени- 
Ке формы водных растений являются, в известных отношениях, 
ПЕК оционно более пластичными типами, чем более сложно дифференциро- 
Ф ные пих наземные предки. Еще Генслоу выводил однодольные 
у водных двудольных. Наблюдения над водно-болотпыми двудоль- 
‚Ми привели его к выводу, что водная среда индуцирует у них определен- 
6 признаки однодольных растений. По в свете теории филэмбриогенеза 
З идея приобретает новый смысл и особую убедительность. К аналогич- 
му выводу приводят нас данные по филогении самих однодольных 
у Дство Айізтаіаїсз с нимфейными). Очень интересным примером педо- 
п Рбоза в растительном мире является вторичное приспособление к воде 
зэл с этим крайняя редукция и упрощение сем. Гетпасеае. Бота- 
дами вполне установлена родственная связь рясковых с сем. Агасеае 
лер, Ростовцев, Арбер и др.). Рясковые представляют собой 
б чное звоно редукционного ряда, в начале которого стоят Атоз4еае, 
м, промежутке — Резо 4еае с единственным ныне живым монотипным 
Й Дом Рена. Это небольшое. плавающее на воде тропическое расте- 
которое, хотя и не похоже во взрослом состоянии на ряски, но 
Троении семян, в способе их прорастания и в молодом зароды- 
оом состоянии имеет много общего с ними. Имеется также большое 
тво в строении соцветии. По мнению большинства авторов, сходство 
ок с Рена является настолько большим, что они предполагают, что 
ка произошла через редукцию именно Рузйоеае. Каким же однако 
Разом могло произойти превращение листостебельного тела типа Різіїа 
Ростое тело ряски? Очевидно, лишь путем фиксации одной из самых 
рних онтогенетических стадий развития. В то время как зародьш 
рій дает начало довольно сложно организованному растению, дифферен- 
ча Е авному на типичные листья и стебли, ряски как бы остановились 
ШИ Родишовой стадии. С точки зрения теории филэмбриогенеза ряска 
сна не от взрослой Фізіїа, а от ее зародыша. Неотения, как след- 
и, е дегенерации. характерна также для целого ряда геофитов. Одним 
ру, аиб олев ярких примеров является замечательный монотипный род 
в УЧовіоззит, единственный вид которого — РР. ДРтиттоп4и — растет 
Пд Встралии, Тасмании и Новой Зеландии. Это маленькое, родственное 
мае У растеньице с очень короткой осъю, вырастающей из однолетнего 
о подземного клубенька. Сравнение филлоглоссума с плауном 
пери еше Бауэра к выводу, что это растение представляет собой 
ко анентную эмбриональную форму плауна», т. е. имеет неотениче- 
происхождение. 
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Всякая фиксация «эмбриональной» или вообще ранней фазы развит" 
означает для высшего растения фиксацию нижних ярусов и элиминацй" 
верхних. Типичная растительная неотения является поэтому «ярусно" 
неотенией. Я 

Ярусная неотения очень хорошо выражена у некоторых мохообразиы” 
где она приводит к образованию новых и иногда очень оригиналь8й, 
форм. У некоторых Блуа/еѕ вегетативное тело представлено одной толь“ 
протонемой. Новообразования, возникшие на основе ярусной неотении, И" 
вестны также у многих семенных растений (туберозные формы даті 
У/е(аріївсііа, многие водные растения). Путем ярусной же неотенй 
должна была итти эволюция от древесных покрытосеменных к трав 
нистым. Траву с этой точки зрения можно рассматривать как фиксир 
ванную юношескую фазу дерева. Многочисленные анатомические исс2 
дования показывают. что весь процесс редукции от древесного ТИ" 
к травянистому сводится по существу к постепенной фиксации «травяв? 
стых» структур древесного стебля. Ярусная неотения может быть вьзиё? 
также чисто экспериментальным путем. Таковы фиксированные садо?“ 
дами юнощеские формы некоторых хвойных. і 

Таким образом, мы приходим к выводу о крупном значении неотенй 
в эволюции растительного мира. Здесь, как и в животном мире, она ол) 
жит основой педоморфоза, создающего перерывы в эволюции крупний 
групп. Благодаря неотении специализированная группа может вно? 
филогенетически «омолодиться» и дать пачало совершенно новой ли! 
развития. Но в то же время в неотении нот никакого возврата к пройде" 
ным стадиям эволюции. При неотении имеется лишь вторичное упро!" 
ние строения, основанное на «модифицированной фиксации» одной б 
стадий индивидуального развития. Этим, конечно, не достигается 10 
врат к исходным формам. 

На основании всего изложенного выше, мы не можем не прил"! 
к выводу, что приложение теории филэмбриотенеза А. Н. Северцова к по 
ниманию структурной эволюции растений имеет исключительно больш? 
значение для современной морфологии растений. Опо должно привеб Р 
к полной перестройке теоретических основ эволюционной морфоло, 
растений, которая станет, таким образом, в один уровень со значитель" 
опередившей ее морфологисії животных. Однако этот гигантский трі 
полной реформы ботанической морфологии может быть осутцестві! й 
лишь целым коллективом исследователей и требует как планомерно, 
накопления нового фактического материала, так и критического пер 
смотра всех теоретических построений старой морфологии. 
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ПОЛИКАМБИАЛЬНОСТЬ И ЭВОЛЮЦИЯ 


М. М. Ильин 


Около полвека тому назад известный французский ботаник Ван-Тат, 
(Уап Тіерћет, 1900), главным образом ня основании изучения анатом? 
древесины, пришел к заключению, что среди двудольных растений 60" 
небольшая родственная группа организмов, входящая в состав магнолії, 
вых, которая по строению вторичной ксилемы резко отличается от 80" 
других. Она характеризуется так называемой „араукароидной“ или прим, 
совой, древесиной, выделяющейся тем, что, во-первых, она сложена иск”. 
чительно трахеидами, а во-вторых, окаймленные поры последних име! 
несколько многогранный абрис и расположены плотно друг к дру. 
в шахматном порядке. Между тем, как известно, У всех остальных Д0, 
дольных окаймленные поры в очертании округлы или овальны и расло? 
жены не плотно, противолежа друг другу. К указанной группе раст 
ний оказались принадлежащими роды (Ритуз, Тетасеттой, Ире" 
Ттосподепатоп, Виббіа, Бешоит, Етозрегтит, Дувовупит и пр.), собі 
вляющие ныне особые семейства, выделенные из семейства магноли?ві" 
самим Ван-Тигемом на основании его анатомических работ и в соотв, 
ствий с морфологическими признаками. Таковы установленные В 
Тигемом сем. Огипуасеае (теперь И’йиегасеае) и Теігасепітасеає. Что Я 
касается сем. Туосподепатасеце, то выделенное еще ранее, оно было вно? 
подтверждено как самостоятельное. З 

Араукароидная древесина из ныне живущих растений, кроме уд? 
мянутых, присуща еще араукариям. Наряду с этим, она характеризу", 
все палеозойские древесные породы: птеридоспермь, кордаиты, из хво», 
ных араукариевые. в том числе и Й/аісніа, а кроме того, и Уойлій І 
подсем. Гахойеае. Возможно, что сюда же относятся псилофиты, напр’ 
мер Атсйаеохуоп (Криштофович, 1941), Эндрьюс (Апагезжз, 1940) в п 
боте, посвященной анатомии вторичной древесины птеридосперм. д 
прекрасные рисунки и микрофотографии араукароидной ксилемы (83 
ричной) ряда родов (Сусаїохуіоп, Кћеііпапеіит, Саіаторіїуз, бепотуе 
Дадохуоп, Роғотуіоп и др.). Таким образом, встречаемость у некоторі" 
двудольных араукароидной древесины есть факт большого филогене? Р 
ческого значения, доказывающий большую примитивность указаний 
выше семейств, впоследствии подтвержденную морфологами и система", 
ками. Явление это получило название гомоксилии. Ван-Тигем раздел?” 
класс двудольных на два подкласса: Нотохуіеае — наиболее Пр? 
митивный, всего с тремя семействами (Руйтуасеае, Тетасеттасеае и ЇТ 
сподепатасеає), и Неїеготубває — все остальные семейства лвулольны” 
для которых характерна гетероксильная древесина. Ё 

Таким образом, Ван-Тигем показал крупное значение анатоми", 
ского метода в решении филогенетических вопросов. С тех пор в Э70 
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ети имеются большие достижения, перечисление которых не является 
баці данной статьи, тем более, что недавно опубликованы интересные 
ты Яценко-Хмелевского (1946) и Типпо (Тірро, 1946). 
^0, несмотря на это, остается нерешенным еще ряд важных моментов, 
‘ающихся анатомического строения и ожидающих своей наиболее 
а ОЯТНОЙ филотенетической интерпретации. В ряду их так называемое 
М омальное» строение вторичного цилиндра Слепоройіасеае и близких 
їі 3) МУ семейств, занимает одно из особенно выдающихся мест (рис. 1,2 
"Как известно, вторичные изменения в сем. Слепоройіасеае, Атагап- 
М седе, А;гоасеае, Мусіавіпасеае и других из этого порядка состоят в том, 
| Вскоре после заложения первичной структуры стебля, кнаружи 


^ 


Рис. 1. Поперечный разрез через стебель Ріѕоліа пієтісап5 из сем. Му- 


сіазіпасеає (по Солередеру). 


у 
қу Ормально расположенных пучков в перицикле развивается деятель- 
№» Кань, кольцо утолщения, которое отделяет ковнутри значительное 
ци ‘ество основной ткани — паренхимы —или даже носящей прозенхим- 
оо Характер, обычно быстро одревесневающей (рис. 4 и 5), а кроме 
> В разных местах участки ксилемь с соответствующими участками 
камы В виде замкнутых сосудистых пучков, расположенных рассеянно, 
а имеет место в однодольных растениях, или чаще всего в круговом 
Чи 2ке, Вскоре замирает деятельность и этого камбиального кольца, 
ру оно неполное, то ряда камбиальных дуг, на смену которым в на- 
10й части новых флоэмных участков в перицикле закладывается 
з 9 кольцо или дуги утолщения (камбия), и картина вновь повторяется, 
о о старый стебель может состоять из целого ряда как бы «годичных» 
у Обычно не совпадающих с сезонами года, 
же ‘Натомическому изучению сем. СРепородіасеає уделили внимание 
цер Ногие исследователи. В работе В. М. Арциховского (1928), посвя- 
‘ой белому саксаулу, дан обзор истории этого изучения и рассмотрены 


231 М. „М. Ильин 24 


критически некоторые взгляды на особенности анатомии семейств 
Одновременно и после него ряд авторов, как Вильсон (М/іївоп, 192" 
Джоши (Тоз№, 1937) и другие, продолжили исследования в этой облас?“ 
Но из всех этих публикаций особенно выделяется по глубине аналий 
и широте обобщений работа русского ботаника В. М. Аргихоғского. 7 
не только констатирует наличие определенных анатомич“ских струк"?! 
но и структуру эту расом, 
триваєт в корреляции © 
разом жизни изучаемого Р", 
стения (саксаула). Для ті? 
чтобы более ясно преде? 
вить своеобразие анатоми“, 
ского строения сем. мареві? 
следует подробнее остан 
виться на некоторых резу. 
татах этого исследований й 
прежде всего, на образоваї, 
камбия и его деятельной’. 
Первичный камбий, по АР, 
ховскому, очень маломош®, 
между отделами флоэмы и 
ксилемы пучков он быс, 
исчерпывается на образо”, 
ние постоянных тканей’, 
пучок вскоре становится, 
крытым. Но над пучкам! а 
между ними в перицӣ 
появляется новый каб 
родный слой, выделяю! | 
уже вторичный камбий, а 
торый, как и в первом " 
чае, дает ковнутри тол? 
ксилемную часть пучка", 
кнаружи флоэмную и М?" 
пучками -- основную 
стостенную ткань. Еще д 
завершения деятельности ‘и 
го вторичного камбия 
пикаст в перицикле 02 і 
как раз над самыми вто 
ными пучками, следую, 
слой камбиальных КЛ 
Рис. 2. Поперечный разрез чероз стебель: впоследотвии сливающі? ( 
„А — Воѕіа уетоатота; В — Аетфа ѕсапдепѕ из в кольцо. Очевидно зтд 
сем. Лтатапіћасеае (по Солередеру). 
стоятельство дало пово рй 


С. И. Костычеву (1921) утверждать, что камбий у Слепоройіит @ о 
окружает флоэмный участок совнутри и снаружи. Эта картина 10 и 
ряєтся в саксауле в течение всего периода роста его ствола в толи я 
т. е. последующие кольца камбия появляются еще тогда, когда не уой 
прекратить свою работу ранее заложениые. хотя иаиболее старые и 
прекращают свою деятельность. Следовательно, одновременно рабо? и 
несколько колец камбия (у саксаула около пяти), за счет которых И) 
сложное утолщение его ствола (рис. 6). Как мы видим, Арцихо?" | 
отвергает (на примере саксаула) прежний взгляд, утверждаемы! 


Е 
обі 
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| ето вине 


д 
| Ри 
\ мере других объектов и после него, что камбий Спепоро@асеае рабо- 


5 ` только (в смысле проводящих тканей) униполярно. Является ли это 
1.100 закономерностью для семейства, сказать еще нельзя, и оконча- 
| й вывод может быть представлен только после анатомического 
ия большинства родов. Принимая все вышесказанное, он назвал 
"м, Саксаула поликамбиальным. Явление поликамбиальности свойст- 
"ма 0» Конечно, не только саксаулу, но вообще сем. СЛлепоройіасеае и всем 
7 по ным семействам, уломянутым выше. Арциховский подчеркивает, 
‘ии, @ждый слой саксаула (ростовое кольцо) образован особым камбиаль- 
. | Кольцом. Кроме того, он выдвигает еще один новый термин, в част- 
и о И приложимый и к сом. 


= 
є 
і 


те А = Е 
|| ха п0родіасеае, — синдес- о а 

Б м определяется иной 

ом, Древесины, чем тот, А 


м 00, рый характерен для 
з инотва стволов дву- 
м, Тых и хвойных. Дре- 
| о и цилиндр последних 5-4 
а ^6н только ксилемой. 
у "ВОЛ представителей 
м, Пепоройіасеає, Ата- 
ц, ‘9сеае, Ругоїассасеає 
і ке, Как флоэмой, так 
подр Мой он весь со- 
пи, ИЗ полных сосуди- 
би» Пучков, и их рост в 


02.9994 
са Да 
аары, 


оазе бозса 
ину объясняется уве- и ЕЕ 
то Шем их числа. Значит | АУЕ 4 Н А 
= | ѕоосес? З 

ік 1 названных семейств | т 

шу Же, как и древовид- | 509." | 
10 А Однодольных, есть, | 209397 ЖА 4 
у «РЦиховскому, синдес- | І» езид А 4 


№ Чледо вательно, є этой 
79 , 


к ( зрения и целый ряд 
у "азываемых «аномаль- 
ТИ структур с интракси- 
п) Юй флоэмой, зареги- 
бе Рованной У многих 


Рис. 3. Поперечный разрез через стебель Еи- 
тона сегаїдїдез из сем. Сћепородіасеае. 
В — лубянне волокна; К — коровая паренхима; 
С — О утолщения (камбий); Т, — флоэма пучка; 
Н — ксилема пучка; А — одревесневшая паренхима 
(по Фолькенсу). 


“ен Ставителей, особенно лиан, разнообразных семейств двудольных, дол- 
"ру Ыть обозначен как синдесма. Но это понятие, формальное по суще- 
у> объединяющее генетически различные по природе своей явления. 
| \ть "Щиваєт все филогенетическое значение структур, которое им дейст- 
№ 1но присуще. Для таких стеблей, как увидим ниже, еще ранее на при- 
КТ Гнетовых Чемберленом (Сратарегіаїл, 1945) введено понятие полиде- 
и п. такое же формальное, как и синдесмии. Еще менее правильным было 
за Иложение термина поликсилии, часто употребляемого в таких слу- 
у Хотя бы тем же Джефри (ТеЙтеу, 1930) и другими, а также термина 
иэ Оксилии (т. е. удвоение ксилемы), предложенного Потонье (Робопіе, 
КМ Для цикадофитов, так как ростовые кольца содержат не только 
№, МУ, нои флозму. Во всяком случае для сем. Срепорофіасеає и фило- 
„чески близких с ним семейств наиболее подходило бы понятие 
по амбиальности, подчеркивающее образование последовательно сме- 
ол ИХся камбиев, обусловливающих нарастание каждый раз ростовых 
"Чу обычно нескольких в течение одного года. Этот термин может быть 
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приложим и к случаям с саговниками, гнетовыми и даже птеридосперма?! 
Несколько особое, хотя и близкое в этом отношении положение, заним, 
однодольные. Попутно только отметим, ато В. Г. Александров (1% 
связывает явления увеличения ростовых колец на примере корня свей 
с количеством листьев розетки. Более полно связь вторичных «анома?, 
ных» изменений осевых органов в расположении и количестве прово 
щих пучков с характером расположения и работой листьев можно най 


ОЗУ 


Рис. 4. Поперечный раз- 
рез через верхнюю часть 
междоузлия однолетнего 
побега Апађаѕіѕ Рейіої- 
ит; изображена часть 
центрального цилиндра. 


1— водоносная ткань; 2 — 
камбий; 3 — одревеснев- 


Поперечный разрез молодого 
междоузлия Апафазіз писгааепа. 


8 — 


1— водоносная 
одревесневшая 


ткань; 

соелинительная ) 

ткань (вторичная); 4-- первичная ксилема; 
5 — первичная флоэма (ориг.). 


2 — камбий; 
(основная) 


первичная флоэма; 5— лест- 
ничные сосуды 
ксилемы; 
сосуды 


первичной 

6 — спиральные 

первичной ксилемы 
(ориг.). 


хотя и не на примерах центроспермовых, в весьма интересной по посіві 
нию и теоретической постановке вопроса работе О. Н. Радкевич ("у 
Уже тот факт, что приведенные анатомические картины состав” у 
неотьемлемую характерную особенность такого крупного семейства, дй 
маревые, и ряда других, систематически наиболее близко с ним шо 
семейств (АтагапіНасеає, Аігоасеае, Мусіавіпасеае, Ріуіоіассасеае, Ду? | 
| 


шая соединительная (основ- 
ная) ткань (вторичная); 4-- 


піасеае, некоторых СагуорйуЦасеае, как Ратопусћіеае), является ВІ 


б 


достаточным, чтобы признать в этом большое филогенетическое пре 


у 
дение. Оно может быть расшифровано (как увидим далее и как это сд 
о позиций систематики п ботанической географии, здесь не развивае ў 


только как признак глубокого геологического прошлого, стру, НУ 
анцестральных, исчезающих или вернее почти исчезнувших двудол? 
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4 

| 2 

М и ресна в этом отношении статья Джоши (1937), который, рассматри- 
анатомическое строение некоторых маревых и амарантовых, пришел 


Рис. 6. Шлиф через ветку белого саксаула (Наюжуют регясит). 


А — первичные сосудисто-волокнистые пучки; Б-— граница первого годич- 

ного слоя;  В-- срастание пучков, шприпадлежащих к равным зонам; 

Г — пробка; Д-- выклинивающаяся зона, не образующая замкнутого кольца 
(по Арциховскому). 


к 

‘а Ключению, что «наличие вторичного утолщения сменами вторичных 
Шев есть анцестральный признак в этих семействах» (стр. 9). 

қ. 2Лизкие картины вторичного утолщения стебля свойственны, как 
Тно, и однодольным растениям, главным образом деревянистым, 
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таким, как А/оё, Уисса, Разуйтоп, Ргасаєпа, Мойпа, Согдуії пе и друг" 
а также отчасти некоторым пальмам, т. е. тем древним однодольным ра", 
ниям, которые известны еще с мела и по своему геологическому возрії" 
не уступают примитивнейшим покрытосеменным, как магнолиевые И? 
любым другим. Факт сходства вторичных изменений стебля между в, 
описанными семействами из порядка Сепігозрегтає и деревянистві 
однодольными, поразителен. У однодольных сосудистые пучкизамкну! 
и ноэтому исключают возможность вторичного роста стебля, но ниже р 
точки роста, кнаружи от первичных пучков в меристеме, именно в леї, 
цикле, закладывается новое деятельное кольцо утолщения (рис. ! 
Беркли (Вагеу, 1924), который детально изучал последний вол? 
на Уисса ао фа, говорит, что камбий возникает в перицикле око, 
1.5 см от конца стебля и что возникающий камбий есть зона меристема 
ческой ткани. Это кольцо утолщения проявляет деятельность такій 
главным образом, ковнутри, т. е. отделяет и ксилему, и флоэму униї, 
лярно, причем сосудистые вторичные пучки, происходящие, как пої. 
зал тот же Беркли, из одной-двух клеток кольца, развиваются "7 

в закрытые коллатеральные (например. в юкках) или в амфивазальій, 
(например в драценах) с ксилемой, окружаюшей флозму. Йногда колій, 
утолщения функционирует как камбиальное кольцо, выделяя кнару”’, 
паренхимную ткань (вторичную кору), т. е. так же, как это имеот мот 
и у некоторых маревых, например у саксаула по данным Арциховско", 
Скотт и Бребнер (Зсобі апа Вгерпег, 1893), работая є видами юкк и драй", 
нашли, что на глубине 5 мм от точки роста стебля первичное меристемай, 
ческое доление клеток прекращается и дальше идет только формирова!" 
уже заложенных элементов первичных тканей. Первые деления вної 
возникающето в перицикле камбия появляются только на глубине 23) 

от верхушки стебля, а образование полного камбиального кольца 1 
даже около 51 мм, в момент, когда первичнье ткани уже вполне сфору, 
рованы. Первое появление вторичных тканей относится уже к глуби! “| 
в 47 мм. Эти авторы подчеркивают, что между первым меристематії" | 
ским делением и возникновением камбиального кольца, как заново Ва 
ждающегося образования, всегда наблюдается известный интерв?, 
Кроме того, камбий или, правильнее, кольцо утолщения не работи 
равномерно. Оно поиеременно откладывает элементы вторичных ткай, 
ковнутри и паренхимную ткань кнаружи, то прекращая, то возобновії 
свою деятельность на разных сторонах кольца утолщения, отчего р 
правильно радиально расположенных клеток во внутреннем цилинй!, 
этих однодольных растений. Это обстоятельство дает повод автор у 
сомневаться, является ли кольцо камбием, а откладываемые элемен? | 
ковнутри от него вторичными тканями. Второй особенностью расемат! 
ваемых однодольных является обилие вторичной соединительной ткай 
большей частью быстро одревесневающей и, по существу, объясняю Й 
прочный древесинный характер однодольных деревьев, причем эта ТЕЙ у 
составляет основу вторичного цилиндра, в которую погружены сосӯй 
стые пучки, не проявляя группового расположения по отношению К <. 
следним, т. е. повторяется та же картина, которую мы наблюдали в сем, 
стве маревых и других близких семействах этого порядка. Укажем такі, 
что как в стеблях сем. Сйепорофіасеає и других, так и в деревяний и 
однодольных мы можем видеть ростовые кольца, имитирующие годичі! 5 
кольца хвойньх и большинства двудольных. Они зависят в различії Й 
случаях то от того, что на границе кольца скопляется главная М, 
сосудистых пучков, то от того, что переход между кольцами резко обоз". 
чаєтся пограничными толстостенной и более тонкостенной соедините 
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ОЙ тканью и т. д. Кольца роста однодольных не соответствуют годич- 
М М приростам — признак, свойственный всем поликсилическим образо- 
тиям, Следовательно, основное отличие в образовании вторичных 


5 Аней между однодольными и центроспермами заключается в том, что 
„ ервом случае кольцо утолщения, раз возникнув в перицикле, продол- 
“аот свою работу в качестве постоянного образования, хотя и не цейст- 
'Ющего равномерно, во втором — кольцо утолщения, заложившееся 
п кже в перицикле, после краткого периода своей деятельности сменяется 
ц, 1едовательным рядом других колец. Поэтому стебель однодольных 
г Нет быть назван поли- и синдесмическим, но не поликамбиальным, 
мебель цептросперм — и тем и другим. Однодольные, таким образом, 
жно рассматривать в аспекте эволюционного развития поликамбиаль- 
ти как стадию начального перехода кольца утолщения к истинному, 
по 0янно действующему камбию. Напболее полно процесс вторич- 
© © утолщения стебля однодольных представлен в работе Чидла 
‚ ва@е, 1937). Нам важно указать не только на поразительную 
в месть этих процессов у таких, казалось бы, исключительно далеких 
7 и отенетически групи, но и на филогенетическую древность процесса вто- 
0 ‘ного роста. Но для этого мы должны установить и геологическую древ- 
ты СТЬ однодольньх, не меньшую, чем двудольных. Это на основе палеобо- 
ческих фактов давно известно, но почему-то игнорируется, и филети- 
„Кая линия однодольных в системах Галлира — Бесси искажена, пред- 
5 авлена как вторичная ветвь двудольных и даже разбивается на ряд 
Дельных самостоятельно возникших ветвей от разных двудольных. 
Б Можно только приветствовать, что наш известный морфогенетик 
> М. Козо-Полянский в своей новейшей системе (1947) изобразил одно- 
"Эльные как развитие целостной независимой филы параллельно с дву- 
Ольными, Это доказывается палеоботанически, ботанико-географически, 
Жо анатомо-морфологически. В частности, Чидл (1943а) указывает, 
а | Виды родов Огасаспа и Согауйїпе вообще не имеют в стеблях сосудов, 
М Проводящие ксилемные элементы представлень только трахеидами, 
Ичем он доказывает на фактическом материале, что отсутствие сосудов— 
результат исторической редукции, а следствие примитивности орга- 
Зации, т. е. в этом отношении мы имеем как бы уподобление филогене- 
чески примитивным гомоксильным представителям сем. У’ пиегасеае, 
"осподепатасеає и др. (рис. 7). В другой своей статье Чидл (19436), на 
Новании изучения большого материала, приходит к выводу, что проис- 
„о жЖдение и линия специализации сосудов в первичной ксилеме одподоль- 
Х в существенных чертах параллельны тем же картинам во вторич- 
а, ксилеме двудольных. Отсюда, по его мнению, ясно, что сосудистые 
м Менты однодольных произошли совершенно независимо от двудоль- 
“х, Поэтому не может быть и речи о вторичности однодольных как боко- 
194 ветви в линии развития двудольных ангиосперм. Бәйли (Вайеу, 
744), основываясь на этих исследованиях и, исходя из развитой им сов- 
Тно с Синнотом (З1шпом ап Вайеу, 1914) в свое время концепции 
о Тетативной эволюции, резонно заключает, что, кроме того, если бы 
с Нодольные были вторичной ветвью в развитии двудольных, то в таком 
і чав, в противовес ранее высказанному взгляду, пришлось бы признать, 
&0 линия их развития проходила от травянистых к деревянистым 
х9рмам, Мы знаем, что Гэтчинсон это должен был, как исключение, 
1. Зольно допускать в своей искусственно построенной системе с двумя 
Иями развития: древесной и травянистой. Р 
онечно, на это сходство в развитии вторичных изменений не могли 
обратить внимания в свое время исследователи, но большинство из 
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них не старалось раскрыть причины подобия, поскольку эти поряд 
растений в существующих системах стояли очень далеко друг от дру 
и филогенетические сопоставления казались излишними. = 
“ В.М. Арциховский (1928) в своем обзоре работ, посвященных ана? 
мии сем. С йепорофтасеае, упоминает и те места в публикациях ряда авт! 
ров, в которых обращалось внимание последних на сходство анатоми 
ского строения между этим семейством и деревянистыми однодольным! 
Кроме того, он сам говорит в нескольких местах о близости этих структу?! 
а в конце работы заключает: «если вспомнить к тому же, что имеется р? 

ачу однодольных растении 
в пучках которых оби? 
ружен камбиї? это схої 
ство  пучков саксау?, 
и других Слепоройіасей 
с пучками однодольні 
растений  приобрета? 
особый интерес» (СТР! 
351). Вильсон (У/11500 
1924), опубликовавший! 
большую статью по про 
хождению  медулляй 
ных сосудистых пучкд 
в сем. Сйепоро@асеае 
Атагапійасеае, не М 
пе поразиться рельефі 
выраженным сходств 
в анатомическом стро? 
ний и в протекающий 
процессах, приводящи 
Рис. 7. Поперечный разрез стебля Согдуй те іегтіпайів к данной организаций 
из сем. 4сафасеае; вверху видна часть коровой Он говорит, что ані" 
паренхимы, за которой книзу следует кольцо утолще- | помическов строени 
ния (камбий), и вторичная ткань из паренхимы, в ко- я 


торую погружены сосудистые пучки (по Чидлу). этих семейств чре 
чайно напоминает так 


вое же Ліоѕсотеасеае и многих представителей ГаПасеае, оно «поч? 
точно параллельно по особенностям типа камбиальной деятельности”, 
и «общий вид тканей и способ, при котором они возникают, фунді, 
ментально схожи в обоих группах» (стр. 195). Но Вильсон не дела? 
из этого необходимых выводов, ибо такова сила инерции, тор’ 
мозящая часто новые идеи под влиянием господствующих фило’ 
генетических мировоззрений. Поэтому он заявляет, что «в най 
тоящее время появление особенностей, трактуемых в работе У 
присутствующих как в однодольных, так и двудольных, лучше расема? 
ривать как параллельное и независимое развитие», по крайней мер’ 
до тех пор, пока не будет детально и более углубленно изучена перви" 
ная система растений вообще. Во всяком случае Вильсон признае". 
что своеобразие внутреннего строения стеблей этих семейств, явля 
ющееся для них характерным систематическим признаком, есть факто? 
филогенетического значения. 9 

Впрочем следует указать, что несколько сходные структуры в анат? 
мии вторичных тканей с сукцессивным камбием встречаются рассеянй 
и у ряда видов других семейств двудольных, филогенетически вові 
не связанных с указанными выше порядками и между собой. Солереде? 
(зоіетедег, 1898) приводит такие случаи для сем, Мепізрегтасеає, Бет“ 
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к, "Саррагійасеає, Уйагсеае, Заріпааєеає, Саєзаїріпіасеає, Ревва 
мир Опооошасеае, Відпотасеає, Сотрозіає и др., всего около 15 се- 
‚ТВ. Но все это — случаи «истинной» аномалии, связанной часто 
ъ.едставителями лиан в этих семействах и не характерных для система- 
їв ото облика последних. Здесь уместно указать, что наш крупнейший 
ть ник С. |. Костычев (1921) в своей оригинальной работе об утолщении 
тю ля двудольных, давшей совершенно новое толкование так называемым 
ме Ичным анатомическим изменениям и опровергавшей давно установлен- 
в, ®-Бари и Саксом каноны этапов этих последовательных изменений, 
пу, Матривает такие «аномальные случаи» строения стеблей с совершенно 
Г позиций. Он по отношению, например, к ( Пепорофіассає также 
й Штаєт их аномальными, но определяет в ряду с некоторыми губоцвет- 
"ла и гречишными лишь как незначительные уклонения от обычного 
‘Цна двудольных со сплошным «прокамбиальным кольцом», у которых, 
цо 60, образовавшийся камбий окружает флоэму как снаружи, так 
мур УТРи, отчего проводящая ткань оказывается расположенной только 
"РЬ от деятельного кольца. Костычев при этом не упоминает и тем 
у Мине принимает во внимание целый ряд важных моментов, а именно: 
уббсивность камбия или поликамбиальность стебля, а отсюда и поли- 
і по. НОСТЬ последнего, характер древесной паренхимы и так далее, 
у» Этому он связал анатомические картины, разнородные генетически. 

"же и филогенетически. 

Чалоо оказывается, что полидесмия описанного типа, связанная 
\ Чикамбиальностью, присуща также некоторым древнейшим голосе- 
еам, из ныне живущих — саговникам и гнетовым. В первом классе 
п р0ајеѕ) она характеризует роды Сусаѕ, Мастогатіа, Епсерћаіагіоѕ 
релі. На лоперечном разрезе стволов саговников прежде всего 
ру 'Яется обширная сердцевина и коровая часть и сравнительно узкий 
"цу проводящих тканей, состоящий из концентрических последователь- 
іа Наслоений древесины и луба (рис. 8). Самый внутренний круг, «нор- 


1р. ЧЫЙ», несет протоксилему из спиральных и лестничных трахеид, 
орн М последние постепенно переходят в трахеиды с окаймленными 
\№,, МИ метаксилемы. В следующих болое внешних циклах «вторичной» 
\, мы, в которой протоксилема отсутствует, все трахеиды с окаймлен- 
П т порами. По Джефри (1930), эти кольца роста закладываются, как 
му Жиодольных и у семейств порядка Сепігозрегтає, в перицикле, при- 
а та картина может повторяться несколько раз, хотя другие ученые 
Ме Ват этот процесс с эндодермисом (МШег по Свашрефашт, 1945). 
"ле лен приводит интересные данные относительно возраста этих 
чи У саговников. Так, ствол Сусаз тесоїціа, имевший З м в высоту, 
ен, "вал у основания только три зоны роста, а кусок стебля Сусаз 
і 70а около 20 см диаметром насчитывал 414 зон роста. Чемберлен 
Ком Т, что некоторые саговники могут каждый год откладывать по та- 
оа Кольцу роста, т. е. последние превращаются по существу в годичные 
ца, другие же выделяют каждое кольцо роста с интервалом в 20 лет. 
й ма образом, за периодом активности следует большой период покоя. 
Ур, Ревых же, наоборот, кольца роста в течение одного года могут откла- 
То “ея в числе нескольких, даже до 20. Чапмен (Сһартап, 1947) нашел, 
"ех Мангрового вида Аоісеппіа ша, обладающего сукцессивным кам- 
"ле. Ростовые кольца являются годичными. Эта поликсилия, или точнее 
я Аёсмия, у саговников была обозначена Потонье (1912) как диплокси- 
№ “@. удвоение ксилемы. Что же касается беннеттитовых, то здесь 
муос о вторичном утолщении еще недостаточно ясен. Если в большинстве 
"Єв ствол беннеттитовых может рассматриваться как моноксильный, 
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то имеются указания, хотя и несовсем еще твердо установленные, как Щі 
ворит Скотт (Зсоїс, 1909), что у Сусайеоійеа Ү еппеуапа присутствоваї 
многочисленные сукцессивные зоны древесины и луба, как у саговний 
вых родов Сусаѕ и Мастогйтіа. ; 
Переходя к гнетовым (Спе!айез), у которых известно только три рой, 
Ерйебта, Спеат и Титфоа (И’тизса), относящиеся к трем особі" 
семействам, было бы лучше рассматривать их, как это сделал совершен 
справедливо в своей последней системе растений Б. М. Козо-Поляной 
(1947), в качестве двух филогенетически независимых классов, с од 
стороны, собственно хвойниковых с родом Ерћёата, относящихся к 10”. 
семенным и нас в дані 
случае не интересующ?, 
поскольку им присущ У, 
ноксильньй централь№, 
цилиндр, с другой, = 
нетически близко свя; 
ные сем. Т'итБоасеас и 0", 
іасеае, которые он ВЕЛ 
чает уже в класс двудо" 
ных растений. Послед), 
как бы мы ни трактой", 
их филогенетически, В и 
честве ли двудольных у 
особого класса. но 01 
ного от Ёрћейғасеае, зад 
живают нашего внима’, 
своим | полидесмиче?", 
центральным цилиндр, 
Род Спеит, наи@® а 
обширный, содержит 04 
ло 30 видов, болієпей д 
стью лиан, по есть И н) 
Рис. 8. Поперечный разрез ствола Сусаз гедойціа: воно ВО в? 
снаружи толстый слой коры, затем идет цент- В большинстве случае 
ральный цилиндр, состоящий из чередовапия личаетоя вторичным / 
узких полос флоэмы (рі) и более широких полос щением стебля за счет й 
ксилемы (ла); в цептре сердцевина (єр) (по По- вых ростовых колец, и 
топе). ладывающихся в коро 
паренхиме (меристеме) сразу же кнаружи от предыдущих отло® у, 
ных проводящих колец (рис. 9). В результате получается ряд й 
стовых концентрических колец, следующих друг за другом, содерж“ ў. 
как ксилему, так и флозму. Прямоствольный вид (Слеѓит вп і 
содержит моноксильный центральный цилиндр. сли перейти КРУ 
Титфоа, относящемуся к семейству, включающему только единствен и 
вид Г. тігабійз, как известно, ксерофиту и не лиане, то пи 
десмический характер строения осевых органов, особенно хорошо 27 
ный в более молодых стеблях, а также корнях, весьма знамена" 
Чемберлен (1945) высказывает большое сомнение, чтобы эти рост? 
кольца были годичными, по всей вероятности, они связаны с опреде 
ными дождевыми периодами. 20? 
РОМ 


а 
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Прежде чем коснуться существующих воззрений на явление И, 
камбиальности и причин его, постараемся подойти к палеоботанич? 
корням этого замечательного феномена. Вак показали ныне уже и р 
точно многочисленные исследования по птеридоспермам, зародыш 
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ц иных явлений был обнаружен У некоторых родов семенных первен- 
"В, 
ик 


> Птеридоспермы принадлежали к различным семействам и имели 
пу МОно-,так и полистеличную стеблевую структуру, но в том и другом 
| е была обнаружена поликамбиальность. Последняя в особой форме 
| іона засвидетельствована, по Скотту, (1909), у окземпляров моностелич- 
а рода Гуліподепатоп оійһатіит из Іуріподепдтасеае, на поперечном 
бо их ковнутри от нормального кольца древесины и луба образовы- 
я камбий, окружающий отдельные сегменты древесины, которые уже 


| 


Й, 
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Рис. 9. поперечньш разрез через ствол Рис. 10. Поперечный разрез через 
Спешт. зсап4етз. полистеличный стебель Меди оза 
ге 3 — кольца сосудистых пучков, отложен- 81/414 из птеридосперм. По пери. 
Зина. СУКцессивным намбием; т — сердце- ферии расположены Суон ВЫТя- 
Т — склеренхимное кольцо (по Де- нутые стелы, остальные мелкие ок- 
бари. из Марнграфа). руглые; черной сплошной окраской 
изображена первичная ткань стелы: 
радиальными линиями — вторичная 
ксилема, а пунктиром вокруг пос- 
ледпей — вторичпая флоэма (по 

Циммерману). 


| 

оди! каждый за свой счет, давая, таким образом, картину ложной 
пъ, Стеличности. Гораздо рельефнее это явление наблюдалось у поли- 
шро чного сем. ЛейиПоѕасеає, именно у МейиПоѕа зіейаіа чаг. 
З у которой отдельные. крупные стелы с нормальной пер- 
И и вторичной ксилемой были окружены тремя  концент- 


бе 
ле последовательно сменяющими друг друга слоями древесины 
Ав. а за счет образующего сукцессивного камоия, т. е. иными словами 


ме Дая стела этого вида медуллозы соответствовала вторичному анатоми- 
“и; МУ строению современных саговников, таких, как Сусаз, Масго- 
ТЯ А Е псерраіатіоз (рис. 10). Сем. Сусайохуіеасеае также дает интерес- 
по имер с сукцессивным камбием: вид Сусайозхуіоп гобизішт, как это 
‘цу, Че только из детального описания, но и из приложенного в работе 
Чаї "4 рисунка поперечного разреза, показывает, что ковнутри от нор- 
ної центробежной древесины были развиты ближе к сердцевине 
де Нтрические инвертированные слои древесины и луба, обращенные 
ой к центру стебля с центрипетальной ксилемой, или криптогами- 
мб, › Но терминологии французских ученых, отлагаемые сукцессивным 

"ем. Еще более замечательно строение другого рода этого семей- 
16* 
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ства — Ріусйохуіоп (рис. 11). На поперечном срезе стебля развито вне" 
нее кольцо древесины и луба с центробежной ксилемой, а внутри него" 
окружая сердцевину, расположилось второе кольцо, но уже с центрі, 
петальной ксилемой. Таких внутренних колец или дуг с центрипетальн?, 
ксилемой может быть два или даже три, связанных на разных уровйй 
стебля с внешним кольцом. В местах отхода ветвей кольца прерван, 
Можем указать еще на девонский род С4адоху:оп из сем. СЇайохуіеасеаё. о 
поперечном разрезе пої" 

7 стелического стебля нок | 

торых его видов (С. М, 
тгафие, С. дит) разбр" 
саны многочисленные (" 
лы, каждая из которы” 
кроме первичного ИР 
водящего пучка, ОКР 
жена последовательны“, 
вторичными проводящи?, 
кольцами, несомненно Р", 
витыми в результате де, 
тельности сукцессивно, 
камбия, напоминая 7 
самым близкую карті", 
описанную для меду", 
Таким образом, 
новится ясным, что ПО", 
камбиальность не есте" 


і 


11 
пормальность, как и 
обычно трактуется в б 
ратуре, это явление га)" ., 
кого филогенетическ 
значения, корни котор’, 


0 
іі" 
прослеживаются в де?" 


0 
а С 
її 
дившаяся в птеридоој 
М + зуб й 

Рис. 11. Попоречими разрез через полистеличиый о регистра й 
стебель Фіуспохудїоп [ешё из штеридосперм. как у вымерших, 7° И 


ў, :агов 
хи ра - пентрифугальная ксплема и флоэма; х’ и рл — у современных саго ій 
дентрипетальная ксилема и флоэма; х” и рл"--внут- ков, возможно ОТЧ 
реннее кольцо центрипетальной  ксилеміл и Флоэмы; Ж тем 1 

Ъг — листовои след (по Скотту). оеннеттитовых, зате» У 


гнетовых, м из двудольи | 

в некоторых семействах центросперм. Однодольные стоят на гр! ; 
поликамбиальности. ії 
Прежде чем высказать более определенно свою точку зрений д 
значение поликамбиальности в растительном мире, следует позі! Му 
миться с существующими воззрениями на это явление. Связь Ми 
птеридоспермами, а особенно медуллозами и видами С/адолуйоп, © ОХ й 
стороны, и саговниками, -- с другой, настолько разительна, что на а 
давно обращено внимание, и она довольно согласно и правильно т 
туется рядом исследователей (Ворсделл, Скотт, Сьюорд, Готан, Пил» 
Нотонье и др.) как преемственное развитие от полистелии к сифоност" д 
с потерей значения и окончательным выключением центрипсталуи 


Поликамбиальность, 38, 


і бо, 
ксилем за счет все более мощного развертывания вторичных центр” ці 


ных древесин. Саговники в этом отношении являются еще перехо й 
‹тадией, так как следы полистеличности и следы центрипетальньтх ке 


—_ Поликамбиальность и эволюция 245 


1н0 еще заметны даже в ныне живущих представителях, в их черешках 
т. а также проростках и ножках плодущих стробилов, часто почти 
аас вопроизводя строение стеблей медуллоз, между тем как стебли 
о», как это нами описано выше, являют собою уже типичный 
4 ер истинной сифоностелы (эвстелы), но полидесмичной. Работа 
М Роделла (У’отз4еЙ, 1906) дает много примеров и сравнений в помещен- 

рисунках между саговниками и медуллозами в отношении указанной 


"во 
люции. Следо вательно, в данном случае мы видим проявление 


Рис. 12. Вверху схема поперечпого разреза иолистеличиой 

стеблевой части проростка Епсерла[ат10$ Вагіегі в области 

подсеменодольного узла, показывающего медуллозоподобпое 

строение. Внизу схематическое изображение стел на попе- 
речном разрезе стебля МедиИоза апіса. 


ринв — сердцевина; рл — флоэма; х! — центральная первичная ксилема; 
х? — вторичная ксилема; рх — протоксилема; ат — дополнительные 
стелы; {#1 — листовые следы (по Ворслеллу). 


бо 
вного биогенетического закона, подтверждающего  филогенетиче- 
Каф интерпретацию поликамбиальности на основе онтогенетических 
Чи в проростках саговников. 
ож То касается гнетовых, то эти явления скорей сопоставляют как 
пу 16, чем представляют их как эволюционно единый процесс, и объяс- 
чат, как увидим позже, теми же самыми причинами. Джефри (1930), 
ор, расшифровывает поликамбиальное строение Титбоа как кон- 
ою филогенетичесни структуру, обусловленную проявлением 
о Тв «аномального» строения гнетумов как лиановых растений. Иными 
би ами, он считает род Титфоа генетически более молодым, поскольку 
При, Рофит; его корни в лесных лиановых предках, что не может быть 
Ма змо по целому ряду фактов, которые в данной статье не приводятся. 
Озможность развития примитивных двудольных, отображенных 
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й 


и в ныне существующих семействах, в условиях аридного климатической | 
режима и литоральных полос я уже указывал (Ильин, 1946 и 198 
Свой взгляд Джефри повторяет и в отношении саговников, т. е. что р® 
витие поликамбиального стебля или, как он говорит, полидесмическої?, 
есть результат существования у саговников каких-то предков в ви? 
лиан, хотя никаких доказательств зтого нет. Он лишь предполага??" 
что вымерший род Алпотогатіїєз, имеющий сравнительно тонкий и В“ | 
вистый стебель, мог быть лианой. Как известно, в настоящее время п 
знано, что АпотозатИез является беннеттитовым растением ММ іеіапай" , 
апризійойа. Кроме того, он косвенно основывается на том, что поликй и 
биальные структуры вообще нередки у лиан двудольных и голосемени я 
(гнетум). По существу тот же взгляд высказывается и Потонье (1914 
когда он, правильно признавая эти структуры как реликтовые, филогеё 
тически значимые, ведет линию развития этих структур от гипотетическ" 
лиановых папоротникообразных предков, на что также не имеется до 
зательств. Вот набросанная им линия эволюции: вьющиеся папоротник, 
медуллозы — саговники. Дальнейшего развития этого ряда онне касае? 
Н не буду упоминать всех высказываний в этом отношении, так 0 
они более или менее однородны и рассматривают эти явления как зав 
пленные эволюцией структуры «аномального» строения лиановых пий 
ков, конкретно неизвестных, как признают ото и сами авторы гипоте 
Все эти предположения пе имеют под собой не только прочного 9", 
тического фундамента, но и исходят из неверной логической предпосыяк,. 
а именно: поскольку во многих современных двудольных лианах из р з} 
личных семейств наблюдается поликсилия (или точнее поликамбий? 
ность), постольку она есть результат или каждый раз образующий, 
сходственных параллельных структур под воздействием адаптации к (7, 
образному образу жизни, или представляет собою линию аномаль! Й 
структур, ведущую от каких-то доныне не обнаруженных предков лий, 
закрепленную наследственно в процессе эволюции. Таким об разі | 
современные факты, которые сами есть результат филогенетически за 
хающего процесса, его конечные стадии принимаются за отправі", 
от которых экстраполируют в прошлое, не находя там при этом нед", 
димых свидетельств. Как раз факлы геологического прошлого везде и. 
гласно утверждают обратное, что поликамбиальные структуры в палео ў 
ских птеридоспермах действительно нередки и дают даже оби, 
анатомические картины, очень схожие с тем строением стебля, котор, 
над лены многие лианы двудольных. Но ссть одно обстоятельство, к 
рое перевертывает все вышеупомянутые утверждения зарубежных автор М 
все известные «аномальные» структуры птеридосперм не принадлеж??, | 
лианам. В этом отношении разителен пример с Ялехотуіоп, птеридоспер а 
вого рода из триаса, относящегося, по всей вероятности, к сем. М ейи р" 
сеає и достигающего в толщину до 25 см. На поперечном разрезе его ВР". 
внутренний круг, разделенный на отдельные участки древесины, 0 Ж 
жающий сердцевину, а кнаружи от него более мощный круг отдел” й 
древесинных участков, напоминая почти в точности картины бигнони?" у 
и других двудольных лиан. Сьюорд (1936) утверждает, что, нөсмо аф 
на этот поразительный параллелизм, Ёлехохуіоп не был лианой. Ми, 
того, он высказывает интересную мысль, что этот род как бы предвос и 
тил в своей анатомической структуре «тип, который в более поз а 
периоды ассоциировался со стволами, принадлежащими другому К“ цій 
растений» (стр. 285). В конце своей интересной книги он подчеркӣ, .; 
еще раз, что все наблюденные у птеридосперм структуры (Мейиій 
СІайохуіоп и др.), хотя и напоминают таковые же строения стеблей ' 


И 
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Т 
б двудольных лиан, однако не принадлежали ископаемым лианам. 
‚Говорит, что «доказательств такой корреляции лазящего образа жизни 
3 "ний с обособлением проводящей ткани в независимые пучки в налео- 
ашы стеблях не наблюдается» (стр. 471). Таким образом, факты утвер- 
м что лиановые структуры возникли ранее, чем сами лианы в филах 
-Нных растений. Мало того, просмотр поликамбиальных стеблей 
№, бобах и порядках, где они являются филогенетически закономерными, 
а. заставляет нас отвергнуть вышеприведенное мнение о развитии 
бант зываомых «ненормальных» структур. На самом деле мы уже привели 
ТЫ, что в птеридоспермах лианы не известны, а структуры эти обычны.! 
ци овНиках ни в ныне живущих, ни в ископаемых нет лиановых лазя- 
С му растений; то же и в беннеттитовых; в гнетовых, правда, много в роде 
ка Е но Гитфоа не лиана, хотя стебель и корень ее построены по поли- 
ты пальному типу. Все центросиермы в перечисленных выше семей- 
р Х не лианы, но имеют поликамбиальный стебель. В сем. Срепородіа- 
ма более чем 1500 видов лишь один вид Нафійзіа іаттпоійеѕ — вью- 
"і травянистое растение, но стебли ее в виде исключения нормально 
Пон, а кроме того, возможно, по ряду признаков оно может быть 
Хоу сено из данного семейства (плод, открывающийся крышечкой). Одно- 
ные деревья также не обнаруживают лиановых представителей. 
орі мы можем сделать вывод, что поликамбиальность не связана 
„“ЯщЩим характером стебля, а лишь в редких случаях, как у рода Спе- 
> с ним совпадает. 
гу 10 обратимся к двудольным лианам и посмотрим, действительно ли 
о твует там такая сопряженность между образом жизни и анатомиче- 
о структу рой. Воспользуемся для этой цели сводкой Солередера 
я —1908). Так, например, в сем. Мепізрегтасеає есть лианы из родов 
„Ши, А потозрегтит, Расйугопе, Регісатруіиѕ, Сропатоденатоп, Абша, 
у Рактөрными аномальными структурами, но; с другой стороны, в лиа- 
пау 13 родов Апатітіа, Сіѕзѕат рео, Созсіпішт, Мепізрегтит, Тіпоѕрег- 
С, стебель обнаруживает обычную анатомическую картину. Вид 
Р Ѓаигіјойиѕ -- не лиана, но сохраняет строение первой группы. 
С Саррагійасеае некоторые лиановые виды рода Сарратіз нормально 
о Гоены, а виды родов Маєгиа, Воуд4яа, Саїађа и Еогепраттегіа снаб- 
а сукцессивным камбием. В сем. О/асасеае толетые лианы О(ах ѕсап- 
їх Е Сапѕуега Н. һеейіі не обнаруживают никаких аномалий, а Р ћуіостепе 
пр, Роявляет. В сем. Ісасіпасеає большинство лиан обладает обычной 
о Ктурой. В сем. Уйасеае все лианы, за исключением единственного 
|. Г етазивта, построены по характерному типу двудольных. В сем. 
щл 1лозае лианы имеют сукцессивный камбий, приводящий к анома- 
ор (И 1зіатіа, М исипа, Риегата, П аіњетаѓа, М асһаегіцт и др.), а, с дру- 
8 "ороны, такие лианы этого семейства, как Сапасайіа віайіаіа, Нагӣеп- 
ки Ч топорћуШа, Райегріа зиршасеа и др. — © нормальным анатомиче- 
Кур, "Рроением. В сем. СаеѕаЇрітіасеае одни виды Ваићіпіа аномальны, 
чете нормальны. Сем. Мітоѕасеае дает очень немногие случаи дейст- 
бы, Ной аномалии у лиан (род Епіайа), но большинство последних 
ів Чого двудольного строения, например Асасіа (асегапз, Ріріайепіа 
нта и др. Все лианы сем. Ра551/югасеае нормально построены. В кор- 
аб. Чекоторых СисигЬйасеае, например ЁсфаШит еіаіегіцт (не лиана) 
"Юдаєтся аномалия в связи с деятельностью сукцессивного камбия. 


| 
0 г). <” - - 
"а однако в новейшей своей работе на том основании, что устаповлено несо- 
Модове между тонким стеблем и относительно широкими черешками. Эндрьюс 
’ утверждает, что мпогие итеридоспермы имели лиаповый характер. 
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В сем. Вифіасеає многочисленные виды лиан обнаруживают нормалы! 
строение стебля (С ліососса, НИйа, Ипсата, Атајона); исключение соста? 
ляет Сћіососса тасетоѕа. Лианы в сем. Сотроѕйае обычно нормалі" 
построены. Лианы рода Лазтитит (сем. Оіеасеае) также нормально ! й 
строены. В сем. Аросупасеае одни лианы обладают стеблем, отличным ® 
обычного строения, другие, например Когезиега фгазійепзіз, не ото? 
пают от типичного анатомического плана. Лианы в сем. Тетфепавй! 
часто развивают нормальные анатомические структуры (Реёгаеа ош | 
Из, виды рода Гап{апа). В сем. Агіѕіо[осһіасеае почти все лианы не 070 | 
пают от трафаретной двудольной схемы (исключение Алізіоїосііа И. 
и ат15). Большинство лиан из сем. Киріогбіасеає нормально постробі" 
(Втідеіа, Стоїоп, РіуШапівиз, Отрћаіеа и др.). В добавление привё 

интересный, указываемый Баргурном (Ватебооти, 1941) факт, зафиксяї 
ванный им на микрофотографии, устанавливающий у Агапкета атат. 
Нога (не лианы) на поперечном разрезе корня сукцессивный кәмб? 
и полидесмическое строение. й 

Не буду больше умножать этих примеров. Они достаточно рельей'. 
подчеркивают, что нет неотъемлемой связи между «аномальными» струк", 
рами с сукцессивным камбием или даже без него и характером лианово 
образа жизни. Лианы могут иметь или не иметь полидесмическое стро, 
ние стебля, а с другой стороны, им могут обладать и не лианы. Пре?“ 
всего, здесь становится ясным несвязанность этих анатомических стру", 
тур с какой-то филогенетической линией развития. Обнаруживаєтся р 
«случайность» в свете эволюционного развития двудольных, а возмо?“ | 
только проявление их в виде возврата атавистического признака в узі 
виях известной адаптации к образу жизни. Но, кроме того, как это по? 
зала О. Н. Радкевич (1947), детальное изучение этих аномальных стр! 
тур в последнее время выявило их вторичность, они — отход от уже зак? 
пленного эволюцией для двудольных нормального утолщения стебля. 

В другой более ранней своей работе, посвященной изучению та 
сагыза, Радкевич (1934) приходит к выводу, что такие структуры мот, 
возникать у различных двудольных как у лиан, так и у не лиан. СТР р 
ние корня тау-сагыза в одной из поздних стадий его развития дает ки 
тину полного тождества со строением стебля лианы 5ег/апіа Гағоийё 5 
(сем. барт4асеае), который, как известно, состоит из отдельных участи, 
древесины, причем в каждом из них идет нарастание ксилемы самост 
тельно. Для таких структур автор предлагает свой термин «полицентр? 
Потонье (1912) называл такие стебли синкауломом. Радкевич полаг, 
что причины такого анатомического строения стеблей общи, что они опр, 
деляют известную стадию развития растений, зависящую от располо А 
ния, появления новых листьев и побегов и т. д. Вопросы причинно? 
связи между анатомическими структурами и внешней морфологией й и! 
витием органов как в случае «истинных» аномалий, так и филогенетиз?" М 
обусловленньх, не стоят в данный момент в центре нашего внимай 
поскольку интерпретация последних в свете определенных этапов 280" 
ционного развития не меняется. М 

Таким образом, среди двудольных только сем. Сћелоройіасеае. Л 
гапійасеає, Атгоасеае, М№усіавупасеае, Руіоіассасеае и отчасти Сатуор' р 
[асеае, входящие в порядок Сепігозрегтає, выделяются филогенет и 
ской значимостью своих структур. Они, как совершенно справе? оь 
отмечает и Радкевич, имеют свой «совершенно особый путь развит у 
конечно, на фоне других двудольных семейств, но не всех осталь! з 
систематических фил. Описанная выше и отмеченная уже многими ИО 
дователями исключительная близость этого порядка по анатомичеб“ 
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ст 
‚роению стебля с древними типами однодольных, отличающихся только 


мел оЯННо действующим кольцом утолщения (не сукцессивным), приобре- 
а, омдающийся интерес не как удивительный феномен простого и слу- 
А 944 сходства, а как указание на большую древность обоих фил (одно- 
"Кок Ной и центроспермовой). В них закономерно проявляются черты, 
| е древнейшим предкам покрытосеменных, проходящие от птеридо- 
м ДМ через цикадофитов и гнетовых и затухающие в новейших однодоль- 
- ню И во всех остальных двудольных, так же как явление гомоксилии. 
| а я набросал эту линию развития поликамбиальных структур, то 
; ний от мысли только на этом основании считать ее истинной линией 
с пр, Юционного развития покрытосеменных, как, равным образом, нельзя 
оп вести такую линию развития на признаках одной гомоксилии. Только 
пр. Яженность целого ряда важных фактов даст нам возможность более 
і у льно подойти к решению этого важного вопроса. В данном же 
7146 — это только указатель большой древности центроснермовых 

| ЭДнодольных как групи, близких к фундаменту покрытосеменных. 
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ПРОБЛЕМА СТАНОВЛЕНИЯ ЖИЗНЕННЫХ 
ФОРМ У РАСТЕНИЙ 


М. В. Культиасов 


0 

П роблеме становления жизненных форм растений уделялось нема 
внимания в ботанической литературе, но нельзя сказать, что содержай, 
и задачи проблемы четко определены, что достаточно удовлетво рител?" 
сформулировано самое понятие о жизненных формах. у 

Между тем вопрос этот приобретает все большее и большее значе» 
в теоретическом и практическом отношениях. Поэтому мы считаем Не, 
ходимым сделать попытку установить содержание проблемы, определ! 
ее задачи и поставить вопрос о путях их разрешения. а! 

Известно, что до Линнея классификации * растений были основат 
на их внешнем облике. Линней же гениально осуществил классифика, 
на основе различия генеративных признаков. Это отвлекло внимай, 
от изучения вегетативного тела растений как основы для их класси 
кации, а потому во времена Линнея и некоторое время после него уче" | 
о жизненных формах растений не получало развития. ў 

Гумбольдт (1807), а затем Гризебах (1872, 1875) снова привлев, 
внимание к этой проблеме, что и является их заслугой. Учение о? Е 
ненных формах растений получило возможность развития в ботани + 
ской географии, когда при описании растительного покрова и его Ж 
ференциации выявилась настоятельная необходимость в выделе!» 
групи растений, которые определяют в той или иной мере ландше у 
Эти группы были названы физиогномическими формами растений. Р" 
более разработанную систему их после Гумбольдта и Гризебаха Ж 
Рейтер (Кеібег, 1885). 

При дальнейшем изучении признаков, на которых можно было я 
обоснованно выделять группы характерных ландшафтных расте, 
выявилось, что эти признаки носят зачастую приспособительный харак?) 
С появлением теории Дарвина (1859) идея классификации расте? 
на основе приспособительного характера строения тела растений 10" 
чила особенно сильное развитие. Р; 

Кернер (1863) впервые делает попытку экологического поним! 
физиогномических форм растений, а Геккель (1866) определяет понЯ 
и вводит термин «экология». й 

Варминг (1908) предлагает систему форм растений, как «смес? М) 
чисто биологических, систематических и чисто физиологических тий" « 
что позволило близко подойти к формулировке понятия о жизней! 
формах. 0 
Под жизненными формами растений (растительными формами) в 
минг, предложивший впервые (1895) этот термин, понимает группы Ті" р. 
растений, вегетативное тело которых «находится в гармоническом 
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1 
Ё с окружающим миром, среди которого проходит жизненный про- 
„растения, от проростка до плодоношения и до смерти». 

а Это состояние гармоничности Веске (Уезаче, 1882) обозначает как 

Рмонию. 
гер (1913) называет состояние приспособленности к окружаю- 
і У Миру экологизмом, выделяя понятие экоморфоза для признаков, 
а меющих непосредственной приспособительной связи с внешними 
ями. Происхождение приспособительного признака он называет 

енөзом. 
д есомненно, что морфологический метод здесь играет решающую 
н, > Так как выявление и оценка адаптивных признаков основаны именно 
| "ем, Физиологические методы имеют пока подчиненное значение. 
| лассификации жизненных форм растений, основанные на морфоло- 


ких чертах приспособительных признаков, впервые были предло- 
ы В 


“чес 
кр, р 
н м армингом, разработаны Раункиером, а затем и другими авторами, 
Ке, впрочем. сделали лишь добавления или внесли изменения 
‚ 150 улучшения системы Варминга и Раункиера. 
К зарминг взял в основу классификации приспособления растений 
) оу влаги, а Раункиер — приспособления к переживанию небла- 
иятного времени года. 
М 10 эти системы жизненных форм — только искусственные классифи- 
Чи, наподобие классификации растений, данной Линнеем. 
и это указывал еще Гаме (Сатз, 1918), оговариваясь при обзоре 
онных форм растений, что он пытается построить систему возможно 
||, | естественную, но, как он подчеркивает, не филогенетическую. 
р Русских ученых классификация жизненных форм была предло- 
з Пачосским (1921). 
рад Искусственность классификаций видна на «системе» жизненных форм, 
| ь, Работанної Браун-Бланке (Вгапо-Віапамеї, 1928) и являющейся 
мере время наиболее удачным вариантом персработйи системы Раун- 


т этой системе жизненных форм три класса объединяют исключи- 
Чо тайнобрачных. 
ая Далее идут следующие: 1) терофиты — однолетники (характерны 
"ме "Устынь, степей); 2) гидрофиты — водные (плавающие, прикреплен- 
№,’ корневые): 3) геофиты — скрытые в почве [грибные (Тифег), корне- 
пор, аразиты (Оторапсћасеае), настоящие геофиты |; 4) гемикриптофиты — 
Ч ивающие побеги расположены у самой поверхности земли (слое- 
ое © корневые, дерновинные, розеточные, выощиеся, выгоняющие 
ел в виде стрелки); 5) хамефиты — поверхностные растения (травы 
№. Эщиеся, листовые суккуленты, подушковидные жесткие травы, 
кузә Кустарники); 6) фанерофиты — кустарники, деревья, стеблевые сук- 
Чты, травяностебельные (М иѕа) лианы и др.; 7) эпифиты. 
чи © всех существующих классификациях жизненных форм нет исто- 
цо ости, ими не вскрывается закономерность процесса. Они формальны, 
ке Движны, а потому неудовлетворительны и бесперспективны, но как 
аз Фикации полезны, давая возможность до некоторой степени разо- 
| 2СЯ в экологическом разнообразии растений. 
|, “Сли же приспособительные черты растений, а значит, и жизненные 
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Меса ЭТОЙ связи встают вопросы о направлений эволюционного про- 
Чо в результате которого сложились жизненные формы, 0б исходных 
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| 
развития жизненных форм. | 

На современном зтапе решение всех этих вопросов лежит в плоской | 
морфологии растений и, в значительно меньшей пока степени, в плоской" 
физиологии и биохимии. а 

В этом отношении большой интерес представляет опыт решения П. 
блемы форм зоологами, начало которому положил великий русский У“ 
ный В. О. Ковалевский. 

Продолжая развивать идеи Ковалевского, А. Н. Северцов считй | 
что при анализе «какой-нибудь крупной группы животных с морфоло? 
ческой точки зрения, мы неизбежно приходим к выводу, что ее фило? 
нетическое развитие в общем и целом представляет собой приспособитей" 
ный процесс и что ее биологический прогресс определяется в конечі", 
итоге филогенетическим развитием отдельных приспособлений. При 29 
в качестве приспособлений мы обозначаем такие видоизменения структу, 
и функций органов, которые оказываются биологически полезив? з 
животным при всех изменениях, происходящих в окружаюй 
среде». Ы 
Биологический прогресс, по Северцову, характеризуется: 1) чис, 
ным увеличением особей, 2) прогрессирующим расчленением, 3) распа! 
нием на подчиненные систематические единицы. «Биологический прог”, 
достигается различными путями, т. е. различными способами морфо? 
гических изменений». Ў 

Северцов различает 4 вида морфологических изменений, в рава 
мере ведущих к победе в борьбе за существование: 1) морфологичес? 
прогресс или ароморфоз, 2) идиоадаптации, З) ценогенезы, 4) об" 
дегенерация при прогрессивном развитии половой системы. Р 

Важно отметить, что приспособительный процесе в конечном сч і 
определяется филогенетическим развитием отдельных приспособлей!, 
что приспособительные изменения в строении органов могут изучаї" 
с филогенетической точки зрения. Р 

Если это положение перенести в область ботаники, то оно долі, 
быть применено к проблеме изучения жизненных форм растений, КО р 
под жизненной формой растения мы понимаем совокупность, т. е. 9 Ы 
динение растений, сходных по их исторически сложившимся приспосо 
ниям к условиям существования, с помощью которых эти растения УТ" 
ждаются в жизни и, размножаясь, прогрессируют. И 

Но не будет ли это в таком случае то же самое, что п филогене ў 
ческая система растений в общепринятом понимании этой проблем, 

Филогению растений обычно понимают как раздел ботаники, ИМ Й 
щий целью «восстановить историю развития растительного мира в Це 
и отдельных групп растений или за известный период, или с момента " 
никновения растений на земле вплоть до наших дней. Иногда гово! 
про филогенез отдельных органов, например цветка пли листа, . 
филогению внутреннего строения, определенных химических состав! 
частей и т. д.» (Голенкин, 1936). аб 

Филогенетическая система покрытосеменных растений строится, ГА 
ным образом, на признаках морфологии цветка. Цветок более ба 
и не подвержен такой изменчивости, как побег. Считается, что в про?! м 
положность вегетативным органам цветок независим в своем стро? А 
от условий существования, что єго строение характерно для различ! и 
систематических групи, отличающихся, иногда очень резко, р 
от друга по другим признакам. Поэтому-то морфология цв р) 
используется для построения филогенетической системы покрытосемен" 


, 
у 
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їде 
Е лений, являющейся, в значительной мере, не системой растений в це- 
һ.: 2 системой только их органа -- цветка. Она и называется часто 
“СУальной системой, что, впрочем, едва ли правильно. 
| шо отрицая необходимости изучения истории развития цветка, 
де можем согласиться с тем положением, что цветок находится вне 
бус отеня условий среды или же в малой степени по сравнению с веге- 
К органами. ' и 
ща Зм Дарвин в своей работе «Действие перекрестного опыления и само- 
чи ения в растительном мире», говоря о привычках насекомых в отноше- 
ор опыления цветков, пишет, что «имели и медоносные пчель являются 
| д. Шими ботаниками, так как они знают, что разновидности могут 
к ро различаться по окраске своих цветков и, однако, принадлежат 
| "Чому и тому же виду». 
4 П два ли кто-либо так, как Дарвин, показал связь устройства цветка 
‘чение его для опыления растений в работе «Приспособления орхид- 
% К оплодотворению насекомыми». Показав «почти бесконечное разно- 
Е" изящных приспособлений» у орхидных, Дарвин в заключение 
а вает, что эти приспособления имеют свою историю, свой путь про- 
Ождения и изменений в процессе развития. 
Й № Скотт (1927) говорит, что «близкое соприкосновение с жизнью насе- 
у ж явилось главным условием, определившим эволюцию класса покры- 
ных и создавшим их главенство среди современной раститоль- 
„Какая же может быть дана оценка значения этих приспособлений 
ра; ней точки зрения, с точки зрения изучения историко-генетического 
ития жизненньх форм растений» 
ли Десь мы вспомним интересный подход к решению вопроса о путях 
\` линиях развития устройства цветка покрытосеменных растений 
А. Гроссгейма (1945). 
у Чельзя не согласиться с тем, что наиболее интересны и многочисленны 
кових растений приспособления к опылению насекомыми. Это вле- 
Мо й собой упрощение андроцея и гинецея и совершенствование около- 
к пика в зависимости от того, какие насекомые служат опылителями. 
\Всекомоопыляемым растениям относятся 22 порядка. 
и‘ ветроопыляемым относятся 20 порядков. Приспособление к ветро- 
Эу нию возникло раньше, нежели опыление с помощью насекомых. 
и бобая линия развития приспособлений, и здесь в результате эволю- 
б ных преобразований выработались свои формы, морфологически 
Ологически прогрессивные. 
‚ З отношении андроцея и гинецея наблюдаєтся та же закономерность 
Лу “Троопыляемых, как и у насекомоопыляемых, но околэцветник реду- 
Ни тя в связи с ветроопыляемостью до полного исчезновения, в то 
"че как у насекомоопыляемых он достигает высокой ступени морфоло- 
“кого усложнения и биологической специализации. 
Аа РИ вторичном переходе цветковых растений к водному образу 
№ М изменения цветка приводят к потере околоцветника и к сокраще- 
членов андроцея и гинецея. 
Вы Ҹ россгейм из анализа путей развития и эволюции цветка делает 
ау Д, что все наблюдаемые в природе процессы эволюции цветка имеют 
пологические предпосылки, которые должны найти свое отражение 
остроений системы цветковых растений. 
щи аким образом, цветок имеет свою сферу приспособительных реак- 


орга И здесь принципиально он ничем не отличается от вететативньжх 
Нов 


би 
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Нельзя це согласиться с М. И. Голенкиным (1927) в том, что хо? 
«цветок», конечно, являєтся одной из важнейших характеристик покры? 
семенных, но если мы ограничим свои интересы только им, то пой! и 
причины расцвета покрытосеменных (а значит и их эволюции, доба? 
мы от себя) мы не сможем. 4 

Строение вегетативных органов, несомненно, имеет бользкое значе" 
при выяснении вопроса о том, что могло способствовать победе покри“ 
семенных растений. «ай 

Действительно, можно сказать, что цветок как орган приспособі" 
к более узкой сфере среды существования покрытосеменных растев! 
Его «биосфера» иная, нежели «биосфера» вегетативных оргапов в свій 
с очень различным их назначением. Цветок — орган, предназначени, 
для функции полового (преимущественно) размножения растений. ° 
ие энергетический орган. а 

Цветок как бы паразитирует на теле растения как энергетичеб® 
системе, обеспечивающей возможность размножения и расселения рії", 
ний. Система приспособлений вегетативных частей тела растений име, 
свои особенности, она входит в тесное непосредственное соприкосно?, 
ние и зависимость от внешней среды, а потому эволюция энергетическ 
системы растения не мыслима в отрыве от среды. 

Дифференциация растений в прошлом, несомненно, была тесно с п'я? у 
с дифференциацией жизненных условий как среды для обитания растенй 

Отсюда многообразие приспособлений, отсюда определились лий 
развития и биологического прогресса (в смысле Северцова), приеиб 
блений покрытосеменных растений как в пелом (по отношению к дру! 
группам), так и в отдельных линиях развития. «п 

Растение, размпожаясь, может заселять землю, лишь приспосаб 
ваясь в своем эволюционном развитии к новым местообитаниям. й 
приспособительная функция выполняется прежде всего его вегетативні?" 
органами. М 

Историческая обусловленность эволюции покрытосеменных зак", 
чается в развитии мегатерма археофита по лвниям сухости возду? 
понижения температуры и ритмики, что повлекло за собой такое бог 
ство, такое разнообразие жизненных форм растений. Лист в этой эвой 
ции приобретает особое значение. і 

Что это так, мы можем доказать фактами. Например В. 1. Мам 4 
(1935) в обзоре дубов Кавказа особое внимание обращает на фору, 
консистенцию и жилкование листа. Он указывает, что исходной ПР, 
митивной формой для развития разнообразных крупнозубчатых п лоп, 
ных листьев в процессе эволюции является цельный, сначала цель! 
крайний, потом зубчатый вечнозеленый лист. Это подтверждается Ра 
нительно-морфологическими, географическими и палеонтологическ" 
данными. я 

Из этой категории мезофильный лист видов, обитающих в условії, 
влажного субтропического климата, наиболее древен, но и склерофії, 
ный вечнозеленый лист засушливых стран, например, типа (диєгсия ГО 
являєтся весьма древним и существуєт є палеогена. 0 

У дубов с опадающими листьями подсекции Нобиг для более мор 
дых форм характерна более глубокая рассеченность листа на лоиаё и 
Они разделены глубокими выемками. Число лопастей меньше, и соот 
ственно этому вторичные жилки, идущие в лопасти, далеко отетоят АР 
от друга. Эти изменения в жилковании и усиление шизофилии достато" 
ясно увязываются с изменением климатических условий в течение Й 
цесса эволюции и расселения дубов. 


м 
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М. Г. Попов в монографии рода Ететозёасйуз, пытаясь решить вопрос 
Но СХождения рода, исследует причины появления признака рассечен- 
„И листа. На основании сравнительно-морфологического анализа 
М ‚приходит к заключению, что перистолистные, крупноцветные Ётето- 
195 произошли от тропических АсапіЛаєеає. 
ре ропическое в основном семейство Асапійасеає образовало в Древнем 
о вемье несколько травянистых типов — Асапіћизѕ, Верйат5. В на- 
4, ое время эти типы доходят на восток по Древнему Средиземью 
о, рмении и Афганистана, но отсутствуют в Средней Азии. Именно 
У имеют наибольшее сходство с перистолистными крупноцветными 
ми Ететозасйуз. 
7 чень интересные данные, касающиеся той же проблемы значимости 
р, ЗНаков вегетативных органов для характеристики жизненных форм 
тера решения вопросов происхождения той пли иной группы их, приво- 
. Ю. Рожевиц в своей монографии семейства злаков (1937). 
ба (8 зоцене злаки уже были хорошо представлены видами, похожими 
г амбуки, а следовательно, возникли они, вероятно, в течение среднего 
р р рхнего мела. В ископаемом состоянии найдены Ватёизеае, Агипдо 
тастиез. 
рар, отдаленные времена злаки являлись по преимуществу лесными 
В Тениями, но с миоцена число их увеличивается, они выходят из леса. 
що время появились маленькне лошади в западных штатах Северной 
а, Рики, зубы которых приспособлены к травяной пище и пастьбе, 
К перетиранию веток, как у Ёолірриѕ эоцена. 
лу» 2 зависимости от влажности окружающей среды злаки можно разде- 
А % на 4 основные группы: 1) ксерофиты, 2) мезофиты, 3) гидрофиты, 
па лофиты. Филогенетически тропический лес, или гилея, несомненно, 
о Аставляет тип наиболее древних ценозов, и в нем злаковая раститель- 
бор" как указывает Р. Ю. Рожевиц, состоит почти исключительно из. 
и М, наиболее близких к предполагаемым предкам злаков. Здесь, и почти 
Чао здесь, в тропическом лесу, находятся и наиболее древние трибы 
нце рУ стрептохетовые — /теріосћсеіеае, бамбуковые — Ватфизеае, фаро- 
о ћагеае с такими своеобразными родами, как Ойуга, Рйагиз, Атто- 
Бро и Ратіапа из серии Ватфизі|огтез п вся триба Сепілоіћесеае из серии 
автиюогтез. 
чи Гочти все они отличаются широкими на черешках листьями и сетча- 
\ жилқованием, а род 5 {терюсйаеа к тому же цветком, близким к по- 
№ КУ дилейноцветньх, и спиральным околоцветником. Притом стрепто- 
щу Овые, фаровые и центотековые представляют собой трибы, встречаю- 
0 и сравнительно в небольшом количестве, чего совсем нельзя сказать 
нов Мбуках. Бамбуки в тропичоских лесах являются весьма жизнеспособ- 
Де растительной формой, многпе из них достигают размеров крупных 
цу сев, другие растут в виде кустарников, третьи являются лазаю- 
й растениями. 
3, ‘аким образом, изыскания Рожевица по эволюции злаков показы- 
Гав’. ЧТО исходными формами или предками их были, без сомнения, 
ения тропических лесов. 
оо ‚ К. Шапаренко (1935) приводит ряд примеров ароморфозов, мор- 
дс, о-Физиологических прогрессивных изменений, позволяющих в про- 
— эволюции повышать интенсивность жизнедеятельности растений. 
от азвитиє эволюционной ветви было прослежено на _ роде А парт. 
ой род недавнего происхождения, что явствует из слабой внутриродо- 
0, дифференциации и значительного биологического однообразия рода. 
Жайшей родственной группой рода Айа является род Мегізіо-- 
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ігоріз. Центр видообразования рода А/Парі находится в пустынях Средне! 
Азии. 

Шапаренко считает, что предков рода следует искать среди мезофи? 
ных, деревянистых или кустарниковых (тонколистных) относитель" 
крупнолистньх, с простой пластинкой, неколючих представителей ПР 
глациальной флоры Средней Азии. Отчленение эволюционной ветві" 
соответствующей роду А/наві, надо приписать влияниям, произведенн” 
ледниковым периодом, и усиливавшейся ксеротермизацией клима?“ 
Процесс дифференциации видов и биологических форм рода Аа" 
по Шапаренко, происходил при расселении его из Средней Азии в Пер? 
нюю Азию, Аравию и Северную Африку, что отразилось на изменені" | 
вегетативных органов. 

В стебле произошла значительная редукция склеренхимной ткан” 
усилилось развитие сердцевины. Уменьшились размеры поверхно?? 
п средний размер листа, сильно уменьшились размеры листовой ил’ 
стинки, что повлекло за собой уменьшение средней длины жилок на © 
ницу площади. И 

Ц ветоносные ветви теряют свой характер оси соцветия, превращая 
в жесткие деревянистые колючки с уменьшенным количеством цветкд К 
У крайней южной формы АЙаві таппега, ее деривата А. втаесог 
утрачиваются склеренхимные ткани, сильно развивается сердпевий, 
благодаря чему колючки приобретают травянистую и менее плот!) 
консистенцию. То - 

Очень интересные и содержательные исследования зародышей злак | 
М. С. Яковлева показали, что здесь уже в самых изначальных момент. 
обозначается два типа жизненных форм с подразделением каждого из 7" 
еще на три подтипа на основании морфологических различий в форми" 
ваний колеоптиля первичной васкулярной системы и зоны меристе\, 
В филогенетической эволюции зародышей получает развитие колеолті? 
как приспособление, необходимое для преодоления почвенного слоя й 
прорастании в более засушливых климатических условиях. 4 

Анатомо-морфологический анализ пустынных растений флоры Ср, 
ней Азии, проведенный О. Н. Радкевич (1934), В. К. Василевской (193? 
работы Кенона (Сапоп, 1905) по анализу стуктуры растений Ариз0\, 
дают интересный материал для выяснения хода и направления фо рмообі 
зовательного процесса в эволюции пустынных растений, Папом, 
например, что с принципиальной особенностью анатомического строе? 
стебля видов секции Тгавасатйа рода Аѕітаваіиѕ очень согласуется вы 
ление этой секции в особый род. Но вместе с тем это и особая жизнен! Р 
форма, что так доказательно выступает из работ Василевской. Она 0? т 
сит их к типу «мягких растений». Замечательным признаком этого р} 
является почти полное отсутствие тканей с одеревеневшими оболочка\, 
В стеблях трагакантов только водопроводящие ткани имеют одере??" д 
лые оболочки. Немногочисленны механические волокна с целлюлозн Ж 
стенками, радиальные лучи широкие и клетки паренхимы с тонкі! 
пектиновыми стенками. Полости клеток с пектиновыми оболочка", 
наполнены слизью. Под давлением слизи клетки сильно разбухают и Р, 
деляются. Весной при поранений они вместе с током воды легко ВВ" 
кают, образуя на стеблях сгустки камеди. К 

Ткани этих растений богаты гидрофильными коллоидами. Они име, 
низкое осмотическое давление. Рост этих растений исключительно мед 
ный, ширина годичных колец равна у них 10—12 клеткам, т. е. микро“ 
пически мала. В противоположность этим «мягким растениям», В 
левская выделяет другой тип растений, для которых характерна мел" 
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Ка вы 
\  ‘Ность и ранний склероз ткани, примером которого как типа может 


" 


Учить песчаная акация -- виды рода Атто4епатоп. Василевская 


и. Рывает процесс склерофикации и выявляет направления, по которым 


) „407 перестройка растений по п ти ксерофилизации, т. е. к образованию 
ЖІ | й 


"зненнь х форм растений ксерофитпого типа. 
к ‘следования О. Н. Радкевич (1934) анатомического строения псам- 
М фитов пустыни Каракумы показали, насколько сложны и своеобразны 


) 44 
| "Пепособления растений к ксерическим условиям обитания. 
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о исследованиям Кенона (1905), внутренняя структура расте- 
ке Аризоны, особенно характер их древесины, создает благоприят- 
ВА Условия для развития водопроводящей системы, что обеспечивает 
су Ризоне возможность существования жизненных форм типа гигантских 
бе: В Египетско-Аравийской пустыне растения характеризуются 
д "МО развитием древесины, что обусловливается иным сочетанием 
д Матических факторов.  Формируются диаметрально противопо- 
ае формы различного ксероморфного облика, идущие принци- 
ъно различными путями эволюционного развития, 
и ‚Примеров эколого-морфологических формообразований в зависимости 
кг ТОвиЙ среды можно привести очень много. Вспомним такие группы, 
тив урѕорћиа, Асатпійорвуйит, Соизіпіа, Аітарћатіѕ, что в свое время 
Тили еще А. Н. Краснов (1888) и др. 
За Замечательный пример можно увидеть в формировании признаков 
йа ризации у родов Сатет, Лівит, Мейісаво, ТтіропеШа, Рараєег, 
хор Чпсшйих как своеобразный тип ксерофитизации мезофитов с помощью 
"Фологических метаморфозов и изменения ритмики роста и развития. 
79 чень существенно при характеристике жизненных форм изучение 
м, | роста и развития. Казалось бы, что это не относится к морфоло- 
ко ритм определяет форму роста и тем самым входит в сферу 
ологий. 
Ля Вопросы ритма жизненных форм важны еще и потому, что они позво- 
корт дати к решению задачи о происхождении той или иной жизнен- 
рмы, 
в Несомненно, что ритм выработался как приспособление в связи 
п ФФеренциацией условий влажно-тропического климата и с резким 
начением климатической периодичности года. 
аце периментальнье иселедования Дильса (Р1е]з, 1918), по анализу 
а то покоя у Азрегиіа, Геисојит, Роувопаёит и других растений, дали 
пъ, ОЖность сделать вывод об их происхождении. Так, Азрегціа и Мег- 
ун с вынужденным покоем — тропический тип; Геисорит, Агит, 
Ме Кісагіа и луковичные из Гл Ногае с органами запасающими — сре- 
орбоморского происхождения. Покой летом здесь наиболее глубок. 
"ар третьему типу голарктических родов северных частей Америки, 
Шы и Азии относятся Ро/увопаїит тиі отит, СопоаПагіа. 
ор В этом, по мнению Дильса, сказывается значение внешних факторов, 
рые влияли на формирование групп в процессе их эволюции и рас- 
м Шарфеттер (бсбатіецег, 1922) исходит из гипотезы, что у автохтон- 
\,. Растений физиологическая ритмика совпадает с климатической, 
№» КЗОтов этого совпадения нет. Поэтому, например, пшеница заканчи- 
ТА вегетацию в августе и не использует вегетационного периода пол- 
№ 20. Это является следствием того, что она происходит из областей, 
асушливое время года падает на август. 
ет Чарфеттер с точки зрения соответствия и несоответствия ритма 
ения и климата анализирует растения лесов, лугов Средней Европы 
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и приходит к выводу, что ритмика Мерайса по 15 и Азагит витораі" 
является доказательством их реликтовости. Эти растения включали! 
в фитоценозы, ритм которых позволял им существовать среди норі 
растений, оставаясь ритмически неизменными, как ранневесенниє дво, 
щие растения широколиственных лесов (Сайатйиз, Геисојит, Нё й 
Богиѕ и другие виды средиземноморского происхождения). Эти ре 
малочисленнь по видовому составу, а роды, ритм которых совиай 
с климатической ритмикой, богаты видами. Ф 

А.П. Ильинский в своей прекрасной сводке (1937) оспаривает постр 
ния Дильса и Шарфеттера, указывая, что жизненные ритмы наблюдаю’. 
и в тропиках, приводя в пример исследования Гюбе (Нифегт, 1906) ры 
развитием листьев и ростом Нереа фгазійіепзіз. Рост и развитие у 2? | 
растения идет толчками. Таких толчков бывает два в году. є 

По сообщению А. А. Гроссгейма, наблюдениями над ритмикой разі? 
видов сосен Закавказья установлено, что обыкновенная сосна ИХ й 
один период роста, а пицундская сосна — два или больше. В этом ус й 
ривается различное их происхождение из областей с разными клим? 
ческими условиями. 

Упомянем о значении онтогенетического развития для характерис 
жизненной формы покрытосеменных растений и для решения вопро и 
происхождения тех или иных приспособительных признаков. Соо) 
ствующие примеры приводятся И. Т. Васильченко (1936). 

Б. М. Козо-Полянским (1937) и другими, например, отмечается, _ 
у северных дубов листья проростков сохраняются и на зиму, рекапит 
руя дубы более теплых районов, вечнозеленые и более древнего анатї0 2» 
ческого строения. У молодых можжевельников подрода бабіпа моло; 
растения несут хорошо развитые колючие листья, а не чешуйча 
как у взрослых. 9 

У тау-сагыза, являющегося во взрослом состоянии типичным пой, 
ковидным растением, в молодом возрасте образуются прикорневые 7, 
зетки, так что на какой-то период растение должно быть отнесено к Р 
точным, т. е. к иной жизненной форме, нежели взрослая особь. м 

Вообще можно сказать, что морфологические различия возрабї и 
изменений у растений тем больше, чем сильнее разнятся сопутству 
им условия существования. ИТ 

Теория стадийного развития Т. Д. Лысенко показывает, что жи3, 
ные формы должны рассматриваться не только в отношений взроб ў 
особи, но и для отдельных ее стадий развития, так как условия Ж у 
динамичны и организм составляет с ними единство не только как В 
лая особь, но и в своем стадийном развитии. Последнее подтвер 
работы Т. Д. Лысенко (1943) и его школы. 

Попробуем теперь определить сущность жизненных форм рас 
как морфолого-географической категории. чі 

В понятие географичности я ввожу и условия существования Ре 
ний, а под ареалом понимаю не только территорию, но п условия 0 
ствования, с изменением которых и во взаимосвязи с ними прохо ції 
в прошлом история формирования вида и жизненной формы расте і 

Если понимать жизненную форму как совокупность раст ий 
сходных по их исторически сложившимся приспособлениям к усло и 
существования, с помощью которых эти растения утверждаются в жї 
и размножаясь прогрессируют, то этим вводится в понятие, с одной г 
роны, фактор географический, так как условия существования гео р 
фичны и, с другой стороны, фактор историко-генетический так как об 
исхождение и формирование приспособлений рассматривается в ис? 
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„ком аспекте. Если первый, т.е. условия существования и географизм, 
по орым связаны жизненные формы. может не вызывать возражения 
че даже вопроса, то второй фактор требует пояснения, так как вклю- 
ье эго в понимание жизненной формы близко подводит нас к система- 
е растений на филогенетической основе. В чем сходство и в чем разли- 
чо Между будущей системой жизненных форм п филогенетической систе- 
Таксономических единиц систематики растений? 
Филогенетическая систематика покрытосеменных должна базиро- 
' фея прежде всего на морфологии цветка, как показал опыт, начиная 
оз шея, давший замечательные результаты. Классификәция Линнея 
оа Дена в процессе переработки в филогенетическую систему, т. е. 
ңе построена на определенных теоретических закономерностях и яв- 
а основой познания разнообразия покрытосеменных растений. 
в ОМненно, что она должна и дальше разрабатываться с применением 
"сущих ей методов. 
о Эколого-морфологический анализ вегетативного тела растений на 
о генетической основе дает другого порядка единицы или клас- 
№ Чкации и системы, а именно жизненные формы растений. Растения 
а, организмы рассматриваются в их современном виде и в процессе 
що торического становления в связи с условиями существования и при- 

“Обления к ним. 
вно Думаю, достаточно убедительны доказательства того, что вегета- 
ус (06 тело растения, его, так сказать, энергетическая часть, не только 
раз ет, но и должна рассматриваться с точки зрения филогенетического 

Вития как в целом, так и в отношении отдельных органов. 

в, Чаиболее, пока что, совершенная система жизненных форм Браун- 
турке все же не система. Это только первые шаги, не определяющие 
1 дальнейшего ее развития. Нужны новые пуги. 
ж Друде (1905, 1913) пытался своеобразно решить проблему о системе 

ненных форм. Он указывает на естественность групп папоротников, 
Що адовых, хвойных и некоторых других. Есть семейства и роды, очень 
устные как жизненные формы, например специализированные пара- 

(Оробапсрасеає, Вај еѕіасеае и т. д.). 
ау руде, в отличие от прочих, придерживается в своей системе жизнен- 

форм выделения больших групп, пользуясь отчасти признаками 
ао енетической систематики, как то: однодольные деревья, папорот- 
з "деревья, цикадовые, деревянистые хвойные, двудольные лист- 
ные деревья (вечнозеленые олиственные и со сменяющимся листом), 
седе Истные двудольные, двудольные стеблевые суккуленты (тип Сасіа- 

тип Вирпогбіа, тип 5іарейіа) и т. д. 

Мун 0 й ото, конечно, еще не система. Это только одна из попыток, 
п {ая по другому пути и направлению, нежели так называемые „искус- 
мые классификации приспособительных жизненных форм, попытка 
(х жизненные формы в русло филогенетической системы. 

То же требуется для создания историко-генетической системы 
іу енных форм? Каковы для этого предпосылки? Сформулировать 
№ Можно только отчасти, в зависимости от состояния наших знаний. 
оо идет пока лишь об исходных рабочих положениях. Так можно 

`Рждать следующее. 
бо Изначальные древние покрытосеменные растения возникли в про- 
з Приспособления к влажному тропическому климату, климату без 

«ных смен (мегатермы, ахимоники А. Н. Краснова). 

о. Дальнейшая эволюция жизненных форм шла в выработке при- 
"лений: 
руч 
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а) к дифференцированным климатическим условиям: к тропической 
климату (зкваториальному, внезкваториальному, муссонному, пасой 
ному); к субтропическому климату (этезиальному или средиземномо? 
скому, субтропическому сухому, муссонному или муссоннообрази`, 
субтропическому); к внетропическому климату (океаническому, мате 
ковому, степному, сухому муссонному восточных побережий, по 4 
ному); у 
б) к дифференциации почвенных условий и к субстрату (водной сре 

в) к биологической среде (растения, животные). Й 

3. Изначальной жизненной формой покрытосеменных растений ур 
считать деревянистую форму с многолетним прямым, слабо разветвй 
ным стеблем и вечнозеленым мегафильным листом, с очередным лий 
расположением, голыми почками, сочным плодом, 

А. Травянистый тип является производным. Р 

Последовательность эволюционного развития выражается тай 
в анатомическом строении древесинх [литературу см. Тәрилл (Тик 
1942)]. 

Для составления такого кодекса имеется еще мало данных. И, 

Следуя этим положениях, повидимому, надо согласиться с тем», а 
в основу историко-генетической системы жизненных форм должны 6 
положены закономерности формирования приспособительных призна? | 
вегетативной сферы растения и в первую очередь листа. я 

В конечном счете выявятся разнородные (с точки зрения система? 
растений) группы, но однородные по своим приспособительным прі а 
кам, прошедшие сходный путь адаптативного метаморфоза в про 
исторического развития. иб 

Эту закономерность и отразит в себе система зкизненных форм. Тол’ | 
тогда она и может быть системой. Г 

Принимая все это во внимание, может быть действительно мы ва у 
сказать, что историческая обусловленность эволюции покрытосемейй, 
заключается в развитии мегатерма археофита по линиям сухости возд, ў 
понижения температуры и ритмики, что повлекло за собой такое 60 4 
ство, такое разнообразие жизненных форм растений (Краснов, "м 

Для построения системы жизненных форм необходимо предпри ў 
монографическое изучение морфологии вегетативных органов с 
зрения их филогенетического развития и с позиций экогенеза. м 

Чрезвычайный интерес представляет, например, изучение Л й 
злаков, листа сережкоцветных растений. листа двудольных трав И т 
в связи с условием обитания и приспобления к ним. То же отно р 
к корню, например происхождение паренхиматозных корней за? И, 
вых районов, образование эфемерных корешков, особенности кор А 
системы типа Ететитиз, НаріорһћуШит, образование корневищ, запа" | 
щих тканей в связи с сопутствующими условиями и т. д. «Й 

Такие монографии будут первой ступенью к созданию системр 
ненных форм на филогенетической основе. 08 

Хороший пример этому мы находим в работе М. Г. Попова (1 
1929). сів 

На основе анализа морфологии вегетативных органов родов ў 
Опопіз, Уісіа автор выделяет по существу жизненные формы, связӣ ГА 
с определенной экологией и географией. Они же являются основой 
выделения систематических групп. На основе этого анализа Попов ў 
навливает родство и решает вопросы происхождения анализируемых я д 
Морфолого-географический или эколого-географический анализ. м" 
возможность автору установить, «что по мере движения из Малой 
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"ерси, т. е. к Востоку и Юго-Востоку, во все более пустынные страны, 
о закономерное морфологическое изменение близких видов. Изменяется 
еко тип листочков, изменяется вся структура видов в сторону боль- 
ксерофильности. Цветы становятся мельче, прилистники также умень- 
Ются, листочки делаются более жесткими, опушение менее богатым. 
‚_ “Юго-восточная ветвь более ксерофилизирована, стебли у ней очень 
°Льно ветвистые, отвердевающие и при основании древеснеющие (по 
‚айней мере у Сісег ѕрітосегаѕ). Усик отвердевает, делается мало гибким, 
у. ога верхние боковые листочки трансформируются в усики, то эти 
Ки уже бывают жесткими, имеющими вид колючки. 
зм «Как крайнее выражение этого ксерофильного типа мы находим 
„МЫЙ поразительный вид секции РоЇусісег, у которого все боковые ли- 
в = превращены в жесткие, имеющие вид крючковатых колючек, усики. 
| вид С. ѕибарћуШит, несомненно, заканчивает географически и мор- 
Могически секцию РоЃусісег». 
(ооо амечательныо примеры этого мы находим в работах В. Л. Комарова 
“8, 1909), А. Н. Краснова (1888), Б. А. Келлера (1933). 
ее Все эти морфологические изменения имеют свою эколого-географи- 
ую закономерность и приводят к образованию определенных жиз- 
нюх форм. 
ольшую роль в оценке прислособительньх черт жизненных форм 
жен играть экспериментальный метод. Он часто дает возможность 
Шить вопрос о природе исторически сложившейся жизненной формы. 
би тем примерам ритмики, о которых было уже сказано, я добавлю 
ногое, основанное на эксперименте, 
Я Так, например, Е. В. Вульф (1944) указывает, что попытка культи- 
у Говать один из видов зпимедпумов, произрастающий в Алжире, не дала 
" Б на Южно-Африканском побережье Средиземного моря, тогда как 
По лий он прекрасно растет, достигая совершенно необычных размеров. 
С сему мнению, в этом сказывается влияние мезофильных условий 
порс дм, в которой происходило в Восточной Азии формирование видов 
»» © рода. В реакции растения на условия культуры при перенесении 
й» Полупустынных в мезофильные сказались его происхождение, его 
орико-генетическая сущность. 
аши опыты культуры различных видов синецветной люцерны 
У апалного Тянь-шаня показали, что виды ксерических местообитаний 
Ли развиваются в условиях московского мезофильного климата, 
юв природе. Это является показателем того, что они есть ксерофилизи- 
зе нные мезофиты и центром их пропсхождения надо считать не Среди- 
б а Восточную Азию. Опыт показал. что вообще ксерофилизирован- 
ь. Мезофиты флоры Средней Азии с успехом удается культивировать 
^Убловиях московского климата (как Асег бетепоей, виды рода Еегиа, 
“пао, ряд эфемеров). 
з этого можно вывести и некоторые. теоретические предпосылки 
Я Практики интродукции растений. 
и А. Аврорин, например, пришел к аналогичным с нашими выво- 
то что успешность интродукции возрастает от растений, все предки 
ф Кх развивались в относительно постоянных и благоприятных мезо- 
г ных условиях, до переживших в ряде поколений жестокую борьбу 
о пившейся средой (похолодание, иссушение, засоление и т. д.) 
цер о ъясняет многие парадоксы интродукции на севере растений —выход- 
„ИЗ жарких пустынь. 
Жизненная форма очень тесно связана с географической констелля- 
ї условий, что также должно входить в ее характеристику. 
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Жизненные формы в своей эволюции тесно связаны с историей сме? 
и развития условий произрастания как с колыбелью, где они сформ” 
ровались. 

Направления в изучении жизненных форм могут и должны бы 
различны, например морфологическое, биологическое, экологическо®. 
историческое, географическое и т. д. 

Здесь представляется широкое поле деятельности. Проблема зт 
сложна, она важна в теоретическом и практическом отношениях, и ЦД 
ее решения нужны объединенные усилия ботаников. Она стоит в центр 
внимания коллектива ботаников отдела флоры Главного ботаническо! 


сада АН СССР. 


к-т 
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ИЗУЧЕНИЕ ОНТОГЕНЕЗА БАК ОДИН ИЗ МЕТОДОВ | 
ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ АНАТОМИИ 


В. К. Василевская 


Большое влияние на развитие экологической анатомии в Росо! 
оказала работа В. Р. Заленского (1904). Как известно, им был разрабо? 
метод количественной характеристики растений. Заленский и автор, 
работавшие после него этим методом, установили количественные из 
нения в строений растений под действиєм водного дефицита. Эти пр 
наки были признаны ксероморфньми. Следует однако отметить, что ил 
метод применялся при изучении более или менее мезофильных растени, | 

Заленский доказал, что изменения строения листьев в преде? 
растения те же, что у представителей одного вида в различных услови р 
обитания, эти выводы были подтверждены рядом авторов (Лебединцеу; 
1926; Александров с сотрудниками, 1921, 1923, 1924, 1925, 1926, 19 би 
Баранов, 19256; Поплавская, 1935, и др.). Работа Б. А. Келлё, 
и Ә. Ф. Лейсле (1922) расширила эти выводы; сравнивая виды одно, 
рода — лесные и степные, — они обнаружили, что виды отличаются дру? й 
друга с той же закономерностью, как это было установлено Заленскй, 
Работами Зирпа (Ѕіегр, 1913), Паульмана (РаиПоапв, 1915), П. А. Бар, 
нова (1924а, б) было установлено, что и в пределах одного листа р 
ствует тот же закон: различаются строение края и середины ли" | 
верхней и нижней частей его. я 

На основании этих работ можно притти к выводу, что как мезофії А 
ное растение, так и различные мезофильные виды, приуроченные к р, 
личным условиям водоснабжения, при ухудшении водоснабжения 2 в 
вергаются изменениям, главным образом, количественного характе Й 

Таким образом, анатомы выявили факт пареллелизма между моли 
фикационными и наследственными адаптациями. Этот параллелизм 798 
новлен и в работах физиологических (Александров, 1923а, в; ЛЫ 
и Фихтенгольц, 1936; Лъвов и Виноградов, 1945; Сисакян, 1940; Туман 
1926). Однако следует отметить, что такого рода параллелизм распростР 
няется не на все признаки. Р 

Заленский (1922) пришел к выводу, что при наличии одного ре" у 
выраженного приспособительного признака могут бытһаослаблены я 
совсем не выражены другие. Келлер (1926) констатировал, что при Р 
витии опушения уменынается количество устьиц. зб 

Метод количественноїї характеристики при зкологических исследо р 
ниях может создать ложное представление, потому что ведущие, по Заа 0 
скому, признаки ксероморфоза, как мелкоклетность и большое количе", 5 
устьиц, могут быть результатом не только водного дефицита, но и дру и 
условий, тормозящих рост (недостатка питательных веществ, НЯ 
температур по ночам — Туманов, 1926). Мелкоклетность и боль 
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1 
по ичество устьиц характерны для противоположного ксерофитам эколо- 
07 типа гигрофитов (Радкевич, 1934, Поплавская, 1937). Отсут- 
бот совпадения между анатомическими коэффициентами и некоторыми 
р а свойствами и засухоустойчивостью было отмечено 
105 м авторов (Якушина и Вавилов, 1912; Василевская, 1938; Сакс, 
‚ В большой сводной работе о сельском хозяйстве в засушливых 
бо нах А. А. Кузьменко и С. О. Воробьев (1935) констатировали, что 
аур растений по анатомическим коэффициентам не дал практического 
тата, очевидно, потому, что коэффициенты не отражают степени 
Ухоустойчивости. 
- Г. Александров (1944), придавая количественной анатомии большое 
чие как «объективнейшему методу», однако, признает: «Несомнен- 
а область применения количественно-анатомических методов должна 
ри критически проработана и очерчены возможные пределы ее. Только 
надлежащем понимании сущности метода можно при его помощи 
Учить и надлежащие, соответствующие естественным соотношениям 
вет», . 
зо Чем ограничено применение количественного метода при изучении 
ду 1огического разнообразия растений? Пам еще не известны эти границы, 
В „10%кно предполагать, что они обусловлены экологическим сходством. 
деро время как виды, близкие в экологическом и систематическом отно- 
Н структурно отличаются главным образом количественно, виды 
тең разграниченных условий обитания — пустынь, средних широт, 
ые — отличаются друг от друга признаками качественными. 
настоящей статье излагается результат сравнения резко отличных 
З авителей мезофильного и ксерофильного типа. 
оби подойти к вопросу, каким путем идет формирование зкологи- 
пх признаков ксерофитов пустыни и какие признаки их структуры 
и. 10тся наиболее существенными для ксерофильного типа, я изучала 
у ОПоставляла онтогенез листа аборигенньх видов пустыни Туркмении 
ами мезофильными из различных географических районов. Методика 
ния онтогенеза листа слагалась из морфологических наблюдений 
ко. Мента набухания почек и попутного анатомического анализа зачат- 
їі, '\Истьев до конца роста пластинки. В сентябре эти виды еще раз были 
бо анализированы с тем, чтобы отметить изменения, произошедшие за лето, 
е окончания роста пластинки. 
з г 'аблюдения проводились в вегетационный период 1944 и 1945 гг. 
ео аНическом саду Туркменского филиала Академии Наук СССР, 
и оженном в Ашхабаде, в пустыне у подножия К опет-дага над расте- 
и, И, которые культивировались здесь около 15 лет. Мезофильные расте- 
аб КУльтивировались в условиях полива. Наблюдения начинались со дня 
б Хания почек, и он фиксировался как начало заложения бугорка 4-го и 
ау, ЧИстьев. Когда зачатки листьев достигали размеров 1 —2 мм, начинался 
фо Чатомический анализ. У исследованных видов почки малы и слабо диф- 
Хан ЧЦированы, поэтому можно считать достоверным, что в период их набу- 
Й образование бугорков 4-го и 5-го листьев едва начиналось. У боль- 
Тва видов почки лопнули 20 марта, но в дальнейшем рост листьев 
аш ых экологических групп протекал различными темпами. Изме- 
ц, Я прироста листа проводились через день, измерялись его длина 
аро кеимальная ширина. Только у Аттодепагоп, Сопойуї и Атуагааінз 
е 12 рост листа происходит, главным образом, в длину, а в ширину 
харь ограничен; у всех других исследованных видов максимальная 
аа ааста равна длине, и продолжительность роста по длине и ширине 
а. 
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В табл. 1 первые три вида наиболее засухоустойчивые, их естествёй 
ными местообитаниями являются песчаная (Аттодепатоп, СопоЦут) и гор 
ные (Атуеаіиѕ зсората, А. штсотатса) пустыни Туркмении, осталь!”, 
виды распространены в широких, сухих ущельях Копет-дага. В табл.” 


Таблиці 
Период роста листа ксерофильных видов і 
Вид 1944 г. 1945 г. 
20 
Аттоаепатоп Сопойуї ......| 20 1117—30 ШИ 10 дней) 6 17—22 ТУ 16 днё! | 
Атузаа1и$ ѕсоратїа. . . . . . . .Р|21 ЗИ 13 , | 3 1М--19 ГУ 16 м 
А. штеотатіса орон А Ша ТУ м, 3 ГУ2-14 Ша 
Асот ОТТАП ЕА о; З 17—20 ІМ 17 и 
Сегазиз тисгосатра . . . . . - 3 .| 21 И у 14 1, 
Лазтіпит риисапу. . . . . . . .| 21 111—8 1У 18 , 
Асег іитсотатіса . . - - . . . . .| 21 ТІЇ-- 8 ГУ 18 ,, 3 1У—20 ТҮ 17 " 
2ізурћиѕ ѕайешв . . . . . . . . .| 94 [1-98 ТУ Задня | 14 1У—19 У 35 и 
Різѓасіа оета... 14 46... .1 91 1-16 У 56 дней | 6 19 у 48 № 
Таблиці | 
Период роста листа более мезофильных видов 2 
| 
Вид 1944 г. і 1945 г. 
! Р; 
й 
Асет Фазусатрит РА . РРО 6 1У—24 Гу 18 ди?! 
О НОВАЯ а ро ро а в З 1У—28 1У 25 " 
Аебсийи$ Нірросазіапит . . . . . . 1 ГУ--28 [у 28 " 
Ріаїапиз огіепіаїїѕ .... 6 У—5 У 30 и 
Сегсіз зійднавітит, 14 111--14 ГУ 31 день 
Гавиятит. ош чате. . 3 111— 6 ІУ 34 дня 
Фіозругов Какі .. 24 [11—27 ЇМ 34 , й 
О. вітоіпіапа . ... 17 |У—19 У 32 ДВ 
Сара Бієпопіоі дез 15 111—8 У 54 , 17 17—29 У 42 й 
5етсшїа ріаѓапіўоа . ВО СЗ 24 ГУ--30 У 86 ДИ 


помещены растения различного географического происхождения, 8 
интродуцированы в Туркмению и произрастают здесь только при ДО" | 


точном поливе. 


Весна 1944 г. была ранняя, сухая и теплая, в 1945 г. — поздН 
более холодная и влажная. Это наложило отпечаток на поведение раб" | 
ний. Вегетация большинства видов в 1945 г. началась на две нед | 
позже, чем в 1944 г., а теплолюбивых (стеркулии, катальпы и ФіозрУ и. 
сітвіпіапа) на месяц позже. Вегетация ксерофитов и мезофитов в эти рай | 
началась одновременно, но в 1945 г. более низкие температуры и 000 | 

2 + 


фитов немного увеличился, а мезофитов уменьшился, листья ксероф нее’ 


ние, тем короче период роста и мельче его листья. В начале апреля 19 (аў 
а в 1945 г. в конце апреля, образование новых листьев в обоих гру?! 
‚прекратилось, и на концах побегов заложились почки. Таким образ 
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м 
о ирование ксероморфной структуры листьев, которой характери- 

‘Я первая группа, происходит в условиях достаточной влажности. 
та ерейдем к рассмотрению данных по анатомии. Изучение онтогенеза 
а Мно проводится без учета экологии вида. В литературе по изу- 
бу, ОНтогенеза внимание концентрируется на особенностях строения 
харса нарастания в различных таксономических группах и выяснении 
4.08, какие зародышевые пласты конуса участвуют в формировании 
кр До последнего времени из цветковых исследовались мезофиты 
ов рофить [Фостер (Бовіег), 1936). В отих работах, к сожалению, авто- 
Є интересовал вопрос о продолжительности роста листа, как пра- 

‚ они прекращали работу, как только намечалось постоянное число 
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Рис. 1. Онтогенез листа 5 1етсийа рат ройа; продолжитель- 
ность роста с 20 ПІ по 29 У 1944. 


а — лист 30 111; рядом размер листа: длина 10 мм. ширина 10 мм; 
б — лист 12 У; длина 105 мм, ширина 110 мм: в — взрослый лист 29 У: 
длина 258 мм, ширина 226 мм. 


РА 

ры тканей, не доводя наблюдений до полного формирования струк- 

рори прекращении роста. 

Шу ‘ОЖно выделить некоторые закономерности в дифференциации тка- 

нота, которые оказались общими при сравнении онтогенеза листа 

Фильных и ксерофильных видов. 

хар" Образование проводящих пучков в пластинке происходит благо- 

а Делению одной или двух клеток среднего ряда меристемы зачатка 

іо Обкладка пучков образуется после деления основной массы про- 
ЈА пучка из смежных с ним клеток. 

| і Направление делений в отдельных слоях паренхимы листа раз- 
Иа) субэпидермальные клетки в самом крае пластинки отделяют 
Чі В клетки, которые затем делятся параллельно поверхности, уве- 
М, еа число рядов паренхимы листа, в субэпидермальных слоях на про- 
р. ИИ пластинки делений, параллельных поверхности, как правило, 


їа 
блюдается. Как с верхней, так и с нижней сторонь листа эти слои 
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объединены общностью происхождения из одного и того же, зачаточий я! 
слоя точки роста (туники). Любопытно, что в листе так же, как в 19 б 
роста стебля, субэпидермальный слой сохраняет способность делит 
только перпендикулярно поверхности [Ноак (Хоаск), 1922; 
(8спм ато), 1927; Эвери (Ауегу), 1933]. 

3. Заложение устьиц идет в три этапа: а) у зачатка листа в 1 к 
скрытого среди других листьев, уже есть одно-два крупных, ой 
рованных устьица, среди очень мелких клеток эпидермиса; б) кої? 
лист вырастает настолько, что начинает подвергаться ноос росто 
воздействию солнечного света и атмосферы, это служит толчком для б, 
чала дифференциации ассимиляционной ткани и образования еще небо" 
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Рис. 2. Онтогенез листа Сара Бієпотіоідез; продолжитель- 
ность роста с 15 ПІ по 8У 1944. 


а--лист 20 111; размер листа: длина 2 мм, ширина 1 мм; 
б — лист 2 ТУ; рядом размер листа: длина 36 мм, ширина 19 мм; 
в — взрослый лист 12 У; длина 235 мм, ширина 200 мм. 

и 
шого количества устьиц; в) наиболее интенсивно образование усе, 
происходит, когда лист достигает половины или одной трети своего | 
мера. и 

Эти наблюдения над спорадическим образованием устьиц объяс и 
отмеченный самим Заленским (1904) и позже В. К. Василевской ‘у 
1941) факт, что количество устьиц иногда изменяется независимо от. 
нения размеров клеток эпидермиса. В большинстве случаев при М н! 
нии мезофитов зарегистрировано в условиях ухудшенного водосна же Ё 
мельчание клеток эпидермиса и увеличение числа устьиц. На 06 б 
изучения онтогенеза можно теперь сделать вывод, что при этом Не р 
исходило изменений в этапах заложения устьиц. Большее их коли"? її 
на единицу поверхности объясняется только укорочением фазы рас?! 
ния эпидермальных клеток. 
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В условиях сильной почвенной засухи количество устьиц умень- 
Е следовательно, в этом случае происходит укорачивание третьей 
ЗЫ их заложения. Чаще явление уменьшения числа устьиц с возра- 

“нием водного дефицита распространено в условиях пустыни. 

р Наиболее яркие различия между представителями мезофитов и ксе- 
питов получены при изучении дифференциации ассимиляционнои 
оленхимы. У мезофитов рост пластинки в толщину и в плоскости проис- 

бе т, главным образом, за счет деятельности маргинальной меристемы, 

9. делений вблизи края листа. Чем дольше происходит поверхностныи 

"т листа, тем дольше происходит рост и в толщину. В зависимости 

общей продолжительности роста листа у исследованных видов форми- 

За ание числа рядов  ассимиляционной ткани занимает от 10 до 

дней, 

Я м. еследованнме виды при культуре в условиях высоких температур, 

еа сухости и яркого освещения Туркмении сохранили то же 
Рение, которое присуще им в естественных условиях распространения; 

' ем я убедилась. изучив гербарные образцы. У семи видов: Асег 4азу- 
рат, Нһиѕ атотанса, Аезещиз һірросаѕіапит, Ріаіатиѕ отетай5, 

к. ИЗтит ошівате, Діозругоз Какі, 0. оїтеітапа, — столбчатая ткань пред- 
А палена одним рядом клеток, субэпидермального происхождения, у иуди- 

ря о дерева, катальпы, стеркулии — столбчатой ткани два ряда. Второй 

М Д дифференцируется из делящегося второго слоя клеток и несколько 
‚ оче первого ряда. Столбчатую ткань подстилает несколько рядов 

Зависимости от вида) губчатой ткани. 

к Возникновение дорзивентрального строения листа мезофитов обязано 

ічної скорости и продолжительности деления и растяжения верх- 

ом и последующих рядов клеток. В начале роста пластинки благодаря 

. ивным делениям, перпендикулярным к поверхности, все ткани листа 

ео характер столбчатых плотносомкнутых клеток. В процессе даль- 

о роста один или два верхних слоя клеток продолжают делиться 

у ИКлинально и растягиваются главным образом в этом же направле- 
1’ В следующих рядах клеток деления затухают, они растягиваются 
Раллельно поверхности, вакуолизируются, затем разъединяются, 
Между ними появляются крупные межклетники. 

а Дифференциация паренхимы на столбчатую и губчатую ткань начи- 

її |= очень рано, когда лист не достиг еще и трети, а иногда и одной 

Ой части своего нормального размера. Так, у стеркулии и катальпы 

м СТ листа продолжается около двух месяцев, резкая дифференциация 

Ренхимы на столбчатую и губчатую ткань и появление межклеточни- 
В происходит на 15--18-й день (рис. 1, 2, 9): 

ксерофильных видов деятельность маргинальной меристемы огра 
‚зна, но в отличие от мезофитов уже с начала образования пластинки 

ла дних рядах ткани идут не только антиклинальные, но и перикли- 

ч ое деления. Даже у фисташки, рост листа которой продолжителен. 

боро рядов ассимиляционной ткани, характерное для взрослого листа, 
пин пруется в 6--7 дней. В отличие от мезофитов периклинальные деле- 

идут активнее, в результате образуется лист с большим числом рядов 
енхимьг (рис. 4, 5). 
ктивность деления и растяжения клеток во всех рядах паренхимы 
Эи одинакова. В результате ассимиляционная ткань взрослого листа 
Я состоит из палисадных плотносомкнутых клеток. В отличие от мезо- 

В 60 лист ксерофитов быстро проходит фазу формирования, но, стано- 
ое. Взрослым, сохраняет черты молодого органа. Очень характерной 

енностью ксерофитов является сильное утолщение стенок эпидер- 
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миса за счет отложения пектиновых веществ (Шепкина, 1933: Васиз? 
ская, 1920). 7 
Таким образом, данные по онтогенезу листа показали, что коё, 
фиты пустыни отличаются от мезофитов типом развития листа. Хотя м 
листьев ксерофитов и начинается одновременно с мезофитами в условии, 
весны, но они его быстро заканчивают, ограничена и деятельность кам 
в пучке главной жилки, в то время как у мезофитов рост листа про 
кает значительно дольше, особенно у крупнолистных видов, и деятей 
ность камбия в главной жилке продолжается все лето. Длительный р 
листа мезофитов, очевидно, являстся отражением тех благоприятії 7 
условий, которые были характерны для видов этой группы на их | 
дине. Г. 
Изучение онтогенеза позволяет выделить наиболее важные призна?" 
характеризующие степень специализации растения к условиям зас)? М 
Таким признаком, очевидно, является строение ассимиляционной ткай А 
так как оно определяется спецификой онтогенеза листа. Растения пусті" 
(крайнее звено по линии приспособления растений к условиям засу? 
имеют изопалисадный лист с большим числом рядов плотно сомкну" 
клеток. Чем растение мезофильнее, тем слабее у него представлена ст?" 
чатая ткань и сильнее развиты межклетники. М 
В. Р. Заленский (1904), позже Н. А. Максимов (1926, 1944) и П. А.Г! 
кель (1946) предполагали, что именно те признаки, которые воз! 
кают у мезофитов как реакция на водный дефицит, являются при, 
ками ксероморфной структуры. «Очень многие ксерофиты облада 6 
этими же признаками — отчего эти признаки мы и называем ксеромо!", 
ными, — но уже не в качестве индуцированных внешней средой 0000, 
ностей, а в качестве прочно закрепленных наследственностью органі, 
ционньх свойств» (Максимов, 1926, стр. 364). На первое место ОР?" 
таких признаков выдвигалась мелкоклетность, большое количес” й 
устьиц и более густая сеть жилок. Вполне возможно, что этот принт", 
"праведлив для ксерофитов менее специализированных лесостепи), 
степного пояса, хотя мы знаем слишком мало об их строении, но зако И 
мерности строения листьев ксерофитов крайне засушливых област, 
(пустынь) слагаются на новой основе путем изменения хода она 
неза, вследствие чего у них возникают новые особенности строей", 
Одним из важных признаков, общим для ксерофитов и для м 
фитов, угнетенных водным дефицитом, является, как известно, мел", 
листность. Но уменьшение площади листа мезофита в условиях водії и 
дефицита связано с мелкоклетностью вследствие угнетения році 
з нериод растяжения клеток. Мелколистность ксерофитов обусловл? „ | 
явлением другого порядка: быстрым прекращением процессов деле! 4 
клеток, и она может не сочетаться с мелкоклетностью. Ксерофиты Ч Х 
характеризуются крупноклетным эпидермисом, который в этих слу“ 
выступает как водозапасающая ткань [Вестермейер (УУевіегтеівт), 18: а! 
Б ряде сравнительно-систематических исследований, охватывающих її 
рофильные виды, констатируется большей частью крупноклетность 9 и 
дермиса в связи с его водозапасающей функцией. Так, Герцог (Нея 
1903), исследуя сем. Ялатпасеае, делит виды рода 7урйиз по строе’ а 
эпидермиса на две группы. Виды Африки и Средиземноморья им, 
более крупноклетный ослизняющийся эпидермис, виды индомалайски | 
с неослизняющимся эпидермисом. Шредер (Ѕеһгоейег, 1901) и ГЮ”! 
(Нійпег, 1901) изучали строение некоторых южно-африканских и ав", 
лийских растений и отмечают водозапасающую роль эпидермиса, її?" 
чие в нем клеток со слизистым содержимым. 
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Шульце (Ѕсриа]ле, 1893) и Шмидт (Ѕеһоійб, 1891) в пределах ксеро- 
Ъных родов и видов сем. лилейных отмечают наличие двух типов 
Дермиса. Одни виды имеют тонкостенный водозапасающий эпидер- 
чац другие — толстостенный, функционирующий как защитная ткань. 
‚ ОМ случае его функция усиливается развитием под ним толстостенных 
(у окон. Пример (Ртіетег, 1893) отметил для сем. О1тасеае, Ниденцу 


фи Д 
Эи 


чу, 


| д, деп, 1890) — для ксерофильных видов Ётісасеае, Кон (Сорт, 1901) — 


Ксерофильных родов трибы Сепізіеае водозапасающую роль эпидер- 
; наличие в нем слизистого содержимого. 

7а сследования видов пустыни Каракумы, Памира, Бетпак-дала убе- 
""Ют нас, что эпидермис ксерофитов, как правило, крупноклетен, даже 


иса 


Рис. 3. Онтогенез листочка / исап геріа; продолжитель- 
ность роста с 30 ПІ по 12 У 1945. 


а — листочек 6 ІҮ; длина З мм, ширина 1 мм; 6 — листочек 281%; 
длина 37 мм, ширина 19 мм; в — листочек 12 У; длина 65 мм, 
ширина 35 мм. 


| 
сон Наличип специальной водозапасающей ткани, как, например, в роде 
| ‘вопит (Радкевич и Василевская, 1933; Василевская, 1938, 1940, 1941). 
СИ упомянутых работах, наряду с водозапасающей функцией крупно- 
и, 10го эпидермиса, как характерный признак видов ксерических место- 
ба, ЭНий отмечается изопалисадность листа. Развитие столбчатой ткани 
л Плотной сомкнутостью клеток еще Арескуг (Агеѕсһооо, 1882) считал 
рам приспособительным признаком к условиям, ун до тран- 
вы, цию. Александров (19236) плотную сомкнутость тканей справедливо 
В, ‘ляет как наиболее существенный признак ксероморфной структуры. 
рапов (1925а), изучив большое количество видов горных растений 
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1 
Средней Азии, сделал вывод, что для ксерофитов типичным являє, 
изолатерально палисадное строение листа, в то время как число ус 
не является признаком, резко разграничивающим ксерофитов и мезофА 
В свете данных по онтогенезу листа большой интерес представ 1 
работы Александрова (19236) и Александрова с сотрудниками (1926, 1 
выясняющие степень пластичности листа. Им экспериментально 04 
зано, что, с одной стороны, такие «коренные мезофиты», как дур“ 


зі тти 
18 
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Рис. 4. Онтогенез листочка Аттодепагов Сопоййуі — про- 
должительность роста с 20 ПІ по 30 11 1944. 
а— листочек 20 111; начало развития пластинки, длина листочка 0.5 мм, 


ширина 0.1 мм; б — листочек 29 ІІ; длина 0.7 мм, ширина 0.2 мм: 
в — взрослый листочек 30 ІТІ; ‘длина 32 мм, ширина 5 мм. 


| 
4 | 
и, с другой, — ксерофиты упорно сохраняют свой тип строения при ре я 
измененных условиях культуры: так как «факторы ксерофилии явля" | 
по преимуществу внутренними соотношениями режима в расте 
а не внешними». Й 
Моя работа целиком подтверждает эту мысль. В самом деле, К! | 
фиты и мезофиты развиваются одновременно ранней весной, но име 


р 
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| Ааичные закономерности роста. Глубокие различия в природе ксеро- 
Сеа Ных и мезофильных растений, обусловленные различиями в свой- 
ил Х протоплазмы (Максимов, 1944), в направленности работы фермен- 
№ (Сисакян, 1940), очевидно, определяют различия листа. По всей 
| ности, на ход дифференциации листа ксерофита влияет повышенное 
| в» чество сахаров. Напомню, что Мольяр (МоНага, 1907), культивируя 
ку на растворе глюкозы, констатировал, что ее листья становились 


Рис. 5. Онтогенез листа Атуздаиз гитсотатіса — продол- 
жительность роста с 21 ПТ по 4 ЇМ 1944. 


а — лист 22 ІТІ; начало развития пластинки, длина листа 0.8 мм, ширина 

0.2 мм; б -- лист 24 І11; длина 2 мм, ширина 1.5 мм; в-- лист 27 111; 

длина 6 мм, ширина й мм; г— взрослый лист 4 1У; длина 12 мм, 
А ширина 7 мм. 


| м "кими на семядоли в зародыше, так как они были построены из плот- 

и кнутьх столбчатых клеток. Уотсон (У/ аїзоп, 1942) объясняет уве- 

ч Че размеров и числа палисад в листе плюща при различных усло- 
уОсвещения также повышением содержания сахара. 

Че | ОТЯ листья некоторых растений значительно изменяют свое строе- 

"ру Зависимости от светового режима, т. е. от режима сахаров, все жө 
«тура листа прежде всего обусловлена внутренними закономерно- 


| 
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А 
стями организма, сложившимися в его филогенезе, и далеко не у всякі? 
вида является такой пластичной, как об этом трактуется в учебники, 
Шталь (Зфа 1, 1880, 1883), открывший влияние света на строение ли? 
подчеркивал большое значение наследственности, ограничивающей т 
стичность. Есть работы, констатирующие большую стойкость структу), 
листа в условиях эксперимента [Шрамм (Ѕсһћгашта), 1912; Александ 
1923а, 1926, 1930]. Мі 

Опираясь на авторитет А. Н. Северцова (1939), можно полагать, р 
степень пластичности органа зависит от характера его онтогенеза; < 
раньше в онтогенезе формируется признак, тем труднее и меньше ў 
изменяется впоследствии, многие мезофильные виды с длительным пері 
дом формирования структуры в процессе роста являются пластичі?, 
менее специализованной группой, ксерофиты с их рано и быстро фор М 
рующейся в онтогенезе структурой являются более специализованії?., 
растениями, поэтому они не меняют основного характера строения А 
в резко отличных условиях культуры. Среди противоположного р 
(гигрофитов) также есть растения, глубоко специализованные. 16 
в опытах О. Н. Радкевич (1934) с рисом аэренхима была развита в Ж! 
ках листа растения, даже выращенного в условиях засухи. 

О глубокой специализации ксерофильных растений к аридным У" 
виям свидетельствуют факты, приводимые А. А. Гроссгеймом (1927) 8 У 
докладе во Всесоюзном Ботаническом обществе в 1946 году «Ксерої" 
фогенез и вопросы истории флоры». При анализе ареалов видов Ф я 
Талыша им было установлено, что ряд ксерофильных видов, раб? її 
страненных широко в минувший ксеротермический период, в настояй Г 
время сильно сократили свой ареал, превратившись в виды реликто? и 
Таким образом, проблема экологической анатомии становится про 
мой ботанической географии. ' 

Чтобы осветить вопрос о степени экологической специализации 7 $ 
или другого вида, очевидно, необходимы сравнения с видами в преде" 
этого же рода. я 

Мною были сопоставлены виды одного рода, встречающиеся в пуб" 4б 
и в менее аридных условиях обитания, при этом обнаружилась ор 
между ступенью ксерофитности вида и его обособленностью в системі у 
ческом положении. Так, в пределах рода Аоза в связи с условиями Р. 
пространения видов можно проследить развитие ксероморфоза от М я 
фильных видов секции Сапіпа, листочки которых имеют один слой ре 
садной паренхимы и три-четыре слоя рыхлой губчатой ткани, “ў 
виды секции Сіплатотеае с двумя-тремя слоями палисад и четы", 
слоями губчатой ткани, через виды секции Фітріпейййойіає, лист0 
которых имеют четыре слоя палисад и до пяти слоев округлых дово у 
плотных клеток, к видам ксероморфной секции Г,џіеае. Хлоренх и 
листочка А. Випреапа, относящейся к последней секции, вся 600 4 
из палисадных клеток, но три слоя клеток с нижней стороны лист ў 
несколько ниже, чем клетки двух верхних слоев. Наконец, крайнее В й 
жение ксероморфоз получает в родственном с Воза роде Наййетиа, Й ў 
которого имеют изопалисадный толстый лист, сложенный < 
восемью слоями палисад, и заходят в своем распространении в ПУ 
ные местообитания. Аналогичный пример дает изучение некоторых и 
рода Стайаериз, в котором резко ксероморфное строение с изопалисвй г 
ассимиляционной тканью имеет только средиземноморский вид (" ый 
Пса, принадлежащий к особой секции. Из десяти видов рода фисті 4 
два — обособленные в систематическом и географическом отнош и 
распространенные в пустынных условиях (Ріѕіасіа сега, Р. аситітаї 


г] 
ай 
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1 "Юр резко выраженный ксероморфный тип строения листа. Интерес- 
‚Факты дает сопоставление видов клена. По данным Варзова (У/ агѕоу, 
"ль." для этого рода характерно развитие только одного ряда столбча- 
й Да Клеток и, в зависимости от секции, от 2 до 7 рядов губчатой ткани. 
‘1. Вида клена, распространенные в горах Туркмении, Асе” ішгсотапіса 
СУ рифеѕсепѕ, отличаются от мезофильных видов лишь большей высотой 
ГО ряда столбчатых клеток и появлением местами второго невысо- 
| 79 ряда (рис. 6, 7). 

Е свидетельствует 0 том, что анатомическое строение ассимиля- 
| 20 ткани представляет признак большой стойкости: листья этих 
тот резко отличаются от более мезофильных видов редукцией пла- 
Я Код и, ее толщиной, кожистостью, но анатомическое строение с очевид- 
) “30 обнаруживает их генетическую связь с мезофильньми видами, 


Рис. 6. Лист Асег рифезсепз. 


Г 
|4. 1роисхозжкдение от мезофильных предков (Пояркова, 1933). Только 
до и, по описанию Варзова (1903), еще два вида этой секции 
| ме ‚ отличаются от всех других видов рода изопалисадным строением 
ац ‚ ассимиляционная ткань видов этой секции состоит из 4—5 рядов 
\, ‘ОКих плотно сомкнутых палисад (рис. 8). Секция Мерипао, как пока- 
цо 07 исследования Поярковой по истории рода Асег, обособилась 
у В третичное время, и эволюция ее видов протекала в более засушли- 
ї Условиях, чем других видов рода. Между тем как А. ійтсотапіса 
и,’ Риђеѕсепѕ, принадлежащие к более мезофильным секциям, хотя 
и Чичаются некоторыми признаками от других видов секции, но все же 
А яю и в условиях Копет-дага присущие роду мезофильные черты 
‘ния. 
М Зиды рода Гот сега (І. Мааскії, І. Малтітовуїстії, І. Виргесйиапа, 
ліса, Г. Ногірипаа, І. Егасієоіагіз) дают аналогичную картину: 
і 1. фіогірипда и Г. Ьғасіеоїагіѕ, распространенные в Туркмении 
м е, как виды рода Асег, еще не приобрели резко отличных черт 
Ним своего листа. Лист Г. Нопфипаа, распространенного по уще- 
и Лопет-дага, по строению мезофилла мало отличается от лесных 
т лист Г. бгасіеоіагіз, распространенного в горах на открытых местах, 
Мельно толще всех исследованных видов благодаря дгухслойной, 
18* 


976 В. К. Василевская Д 


а не однослойной столбчатой ткани и значительно большим размер" 
всех клеток. Нет резких отличий в строении листа копетдагекого сума 
(Аһиѕ согіатіа) по сравнению с более мезофильными видами. Р, 
Особенно поразительно сходство в строении мелкорассеченного либ 
Ругиѕ Незёй с более крупнолистными мезофильньми видами этой / 
секции Р. соттитіз и Р. иѕѕигіепѕіѕ; листья всех трех видов имеют те 
ряда столбчатой ткани и несколько рядов рыхлой губчатой, но у Р. М 
вейт все ткани листа более крупноклетные, чем у двух других ВИЙ 
Большинство анатомов не придает строению ассимиляционной тк? 
систематического значения, считая, что, поскольку это признак адаш”, 
ный и легко меняется под влиянием среды, таксономические отли 
должно искать среди признаков «организационных». Между тем прої, 
видообразования идет на основе экологической дифференциации, поэт, 
формальная классификация признаков на «адаптивные и организац! и 
ные», по Негели (Моей, 1884), или «эфармонические и филитическй, 
по Веске (Уездив, 1882а), и обособленное их изучение должны усту 
место единому эколого-систематическому методу, т. е. принципу, кот 
рый проводится, например, в классической монографии рода Сага 


Рис. 7. Лист Асег ріаѓапоійеѕ. Рис. 8. Лист Асег перцтао. 


В. Л. Комаровым (1905) и в монографии рода 5саЙеета Е. П. Корови 
(1928). р 
Таким образом, вопреки мнению о большой лабильности ассимИй и 
ционной ткани, исследованный материал свидетельствует о стойкост У 
структуры. Строение ассимиляционной ткани, по всей вероятно ый 
является родовым признаком, и только виды, распространенные в сий 
засушливых условиях, отличаются иным типом анатомического стро и 
листа. Не случайно, что эти виды оказываются выделенными системі ў 
ками в особые секции. Очевидно, резкое изменение внутренней струк 
становится необходимым лишь в крайне засушливых условиях пу?" |; 
и является следствием длительной эволюции, которая приводит к 009" 
ленности ксероморфных видов в систематическом отношении. йй 
В условиях менее аридных — в горной степи — жизнь растения ста о 
вится возможной без резкой перестройки структурь на основе об і 
редукции роста и, по всей вероятности, изменения свойств плазмы. п Ю 
ходится признать, что адаптация растений даже к очень резко дейст? ў 
щим факторам среды может иногда осуществляться, не отражі й 
на структуре листа, хотя именно этот орган принято считать найб0й | 
лабильным. Пока не удалось выделить специалвных структурных = 
способлений к условиям высоких и низких температур, очевидно, р? й 
щее значение принадлежит в этих случаях свойствам плазмы. Так, ай 
батата, картофеля, баклажан. помидор, перца имеет мезофильны 
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| роения с крупноклетным рыхлым мезофиллом с тонкостенным эпидер- 
ч немпогочисленными устьицами. Между тем эти растения отли- 
п ся высокой жаростойкостью, они не страдают в Туркмении летом 
| РИ самых высоких температурах. 
а Другой пример дают альпийские растения и мандрагора туркмен- 
ке во время ночных заморозков их листья покрываются льдом, а с по- 
ением температуры продолжают вегетацию, однако структурно они 
отличаются от мезофитов (Василевская, 1940). Приспособление 
уже сопровождается отчетливыми структурными изменениями, 
ако можно предполагать, что ксероморфоз должен иметь свою спе- 
і ику в зависимости от климата и от состава флоры в различных геогра- 
њр СКИХ областях. Изопалисадность листа и плотная сомкнутость тка- 
№ являются общим признаком ксерофитов, но он сочетается в пустынях 
ного климатического режима с разнообразными структурными 
‚ З@нностями других тканей. Так, в холодной пустыне Памира 
м ПИМатом певтрально-азиатского типа почти отсутствует одревес- 
ъи в пустынях средиземноморского типа ведущим экологическим 
» М, напротив, являются склерофиты, в пустынях тропического 
но тропического пояса, наряду с склерофитами, характерны сукку- 


Разнообразие специфики ксероморфоза определяется еще в большей 
А рени систематическим положением растения. Например сем. Сасіасеає 
№ ЧрћотЬіасеае дают такую яркую общеизвестную конвергенцию формы, 
ар Ду тем суккулентность Сасіасеае связана с развитием коры, сукку- 
му ность Еи рһотЬіасеае с развитием сердцевины, не говоря уже о нали- 

У молочайных млечной системы. 
ж, “Звестно, насколько специфичны в своих ксероморфных признаках 
б Ки (развитие механической ткани, моторных клеток), бобовые, осо- 
о трагакантовые астрагалы с развитием ослизняющихся тканей, 
бер Недузатит, АЇНарі, Охуіторіз с развитием крупных идиобластов, 
дор, ДНО, служащих водозапасаюшей тканью (Александров, 1926; Васи- 
то ая, 1940), сем. Татагісасеає, сем. Сарратійасеае с их специфическим 
о нем листа (Веске, 18826, 1883). Хорошо различаются строением 
193 Миляционньх веточек песчаный и солончаковый саксауль (Петров, 

и даже растущие в одинаковых условиях виды миндаля (Василев- 
2, 1944), Атугӣаіиѕ зсоратіа и А. інтсотапіса. 
мк ассмотренное выше строение листа’ ксерофитов показало, что воз- 
М овение изопалисадной многорядной ткани связано с изменением 
бх фаз его онтогенеза; еще своеобразнее в своем строении ксеро- 
ка афильные. Эта группа растений еще более специализованная, чем 
№ РОфильные виды. Афилия выражается не только редукцией листа, 
и Она влечет глубокую перестройку в строении стебля. Афилия расте- 
о Различных семейств дает замечательный пример конвергенции, но 
Ли ®нно интересен факт, что в различных семействах изменения в строе- 

побега осуществляются различными путями. 
Че бщим структурным процессом для афильных растений различных 

‚ "Тв является развитие ассимиляционной ткани в коре и наличие 
мо УЖивающего кору второго круга проводящего аппарата. В зависи- 
ра И от семейства происхождение и распределение проводящего аппа- 
у В коре имеет свою специфику. Так, у саксаулов чешуйки двух супро- 
1 „ИХ листьев имеют многочисленные мелкие проводящие пучки, в узле 
\ „Өлу входят только средние жилки листьев, остальные пучки остаются 
от ассимиляционной тканью коры. На протяжении междоузлия они 

Ятся и входят в стелу только в следующем узле. 
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У видов каллигонума, распространенных в Кара-кумах, проводя 
система листа в узле уже соединяется со стелой, но проводящие пучи 
раструба остаются в коре, на протяжении междоузлия. У Атуб ай 
ѕсоратіа, листья которого обычно опадают к середине мая, побег им 
хорошо развитую столбчатую четырехрядную ткань. В ассимиляционі? 
ткани коры или в бесцветной паренхиме в междоузлии видны 4—5 М, 
ких проводящих пучков. Это боковые жилки листьев. Листовой ся 
А. зсоратіа трехлакунный, причем в узле только центральный лу" 
входит в стелу, два боковые пучка идут в коре стебля на протяжеї! 
двух междоузлий (Василевская, 1941). В 

Своеобразно строение ассимиляционных веточек у аремоспарті" 
(из бобовых). Ететовратіоп Нассійит имеет ребристую кору. Каждые В, 
ребра образуются листом, все проводящие пучки которого остаются в кої 
на протяжении трех междоузлий. 5 

Есть еще и другие отличия в характере строения ассимиляцион??, 
веточек афильных растений по сравнению с олиственными: задер*, 
вторичного роста, в связи с чем в них до осени остается пучковое СТР, 
ние и членистость. Благодаря задержке вторичного роста афильные раб.» 
ния Туркмении имеют резко выраженный диморфизм вегетативных 10 у! 
гов: одни побеги аналогичны ветвям, другие — листьям. Первые Мно 
летние, с рано наступающим вторичным ростом, вторые — с специ“ 
ным анатомическим строением, опадающие. Осенью в пустыне ан? и’ 
гично листопаду происходит «стеблепад», часть веточек в связи с водй 
дефицитом сбрасывается, так же как и листья летом. Опадение асои 
ляционных вегочек происходит безболезненно, так как в их узлах 0%, 
зуется специальный отделяющий слой, вполне аналогичный приспосо 
нию для опадения листьев (Радкевич и Василевская, 1933). у 

Описанные факты показывают, как далеко ушли пустынные афи 
ные растения в своей специализации, поэтому едва ли является прав? 
ным при характеристике жизненных форм подходить к ним с тем 
критерием, с каким подходят к мезофитам (Прозоровский, 1936). Едва е 
можно признать правильным классификацию видов саксаула как «в 
деревьев», а видов каллигонума как «полукустарников» на том 0090, 
нии, что они теряют ассимиляционные веточки к осени. Отмирание по 
гов олиственных и афильных растений--глубоко различные явлёй и 
Обычно отмерший побег продолжает долгое время оставаться на ра" 
нии и вызывает глубоко идущие процессы отмирания тканей в глав) 
оси. Как показало исследование О. Н. Радкевич и Л. Н. Шубиной (19е 
отмирание большого числа побегов влечет за собой в конечном 0а, 
партикуляцию, явление очень характерное для полукустарников й м | 
голетних трав пустыни. У афильных растений благодаря сбрасыв?? и 
ассимиляционных веточек этот процесс не влечет за собой отмир? 
в остающихся ветвях. 

Применение анатомического метода при классификации жизней! у 
форм в настоящее время еще мало разработано, но бесспорно, поско 
изучение структурных процессов при отмирании и возобновлении ПО е 
гает раскрыть характерные особенности жизненных форм, анатом 
ский метод в этой области должен иметь большое значение. 

Таким образом, можно признать, что в экологической анато 
наряду с экспериментальным и количественным методами, определе? кі 
перспективы имеет метод изучения онтогенеза органов в различных и 
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чий видов и выявить те новые свойства видов, которые возникают на" 
их адаптации к условиям обитания. 


й 
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ФОРМИРУЮЩАЯ РОЛЬ СРЕДЫ В ВЫРАБОТКЕ 
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Определяя направление, по которому должно пойти изучение зав, 
номерностей онтогенеза, акад. Т. Д. Лысенко писал: «Изучать биоло 
индивидуального развития надо как индивидуализацию и конкретизву 
развития исторически сложившегося наследственного основания» (39, 
стр. 5). Этим положением, с одной стороны, подчеркивалась порочно?, 
того направления, которое развивалось в науке механиками разви! й 
и экспериментальными морфологами, с другой же стороны, определя? и 
то единственно верное направление в исследовании онтогенеза, кот), 
в свое время было указано К. А. Тимирязевым — направление, пок 
щееся на единстве экепериментального и исторического методов. д 

Касаясь проблем физиологии развития, зарубежная наука оби", 
воспроизводит их от работ и идей Г. Клебса. Клебс, один из ярких пр. 
ставителей экспериментальной морфологии, действительно добыл не?! и 
фактов, свидетельствующих о роли среды в формообразовании. Оли д 
будучи экспериментальным морфологом, он нес на себе весь груз ош 
которыми страдало это направление. Клебс (1905) писал: «При "у 
соображениях о процессах развития у растений я отрешаюсь от ПР 
ставления о их целесообразности; я стремлюсь только показать причин и 
зависимость известных процессов от определенного сочетания вне’ 
условий». Таким образом, только каузальный анализ, основанный на Эй, 
риментальном методе, признавался Клебсом. Исторический же М 
как метод познания закономерностей онтогенеза, им отвергался’ 5) 

Эту основную ошибку экспериментальных морфологов отче?" и 
видел К. А. Тимирязев еще на заре возникновения этого направл?" я 
Он писал: «Непониманием взаимного отношения методов историче0 
и экспериментального, служащих опорой и продолжением один дру’ г 
грешат еще многие современные натуралисты». б 

Ложность основных исходных теоретических позиций экспери" б 
тальных морфологов имела следствием их бесплодность в области т 
тического обобщения добытого огромного зкспериментального матер? 
Это ярко продемонстрировала деятельность того же Клебса. Осно" у 
теоретическая концепция Клебса об определяющем значении для Р" 
тия растений соотношения в клеточном содержимом уғлеводистых Й , 


ок 


1 По материалам исследований Лаборатории физиологии растений Всес 
Института растениеводства. 
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Ти 
М ых веществ была опровергнута. Возможность изменения свойств 


ризнаков растений под влиянием условий среды оказалась видимостью, 
как никакое новообразование признаков растения, по мнению Клебса, 
й о іможно, помимо тех признаков, которые уже заложены и определены 
ди фической структурой. Стадии развития, по Клебсу, лишенные 
Способительной значимости и связи с филогенезом, были наделены 
№ ВОйственными им качествами обратимости, заменимости и т. д. Нако- 
‚ сами условия среды, определяющая роль которых доказывалась 
ом, подразделялись им на две группы — общие условия среды 
№. ециальные условия. Первые условия, куда входили условия темпера- 
ре аэрации, водоснабжения, воздушного и минерального питания, 
і, Деляли рост растений и подготовляли почву для восприятия специаль- 
Гы Условий. Этим последним и принадлежала ведущая роль в получении 
та в развитии. Следовательно, специальные внешние условия, опре- 
Яющие развитие, не выступали как обязательные требования на опре- 
“нных этапах онтогенеза, — они являлись всего лишь своеобразными 
Дражителями. 
у 389 исследования экспериментальных морфологов, будучи оторван- 
Уни ‚от практических задач, не имели никакого следствия для практи- 
Ой деятельности человека. 
0 есмотря на это, влияние идей Клебса на ход исследований в области 
д, енеза было огромно. На ряд лет наука об онтогенезе была направ- 
шо. по ложному пути отыскания внешних факторов — раздражителей, 
п обных оказать сдвиги в развитии растений. Наша отечественная 
шу Ка не избежала этого влияния. Это с полной очевидностью выступает 
|. знакомстве с исследованиями, предшествующими работам акад. 
а Лысенко по изучению физиологической природы озимости хлебных 
в. 
0 Рядом авторов применялись к озимым растениям кратковременные 
действия различными внешними факторами (эфир, ‚ концентрация, 
з» Тельного субстрата, действие низкой и отрицательной температуры) 
т "лях подыскания специального внешнего условия, способного обеспе- 
Ь развитие. 
лияние длины дня на растения долгое время изучалось, как за 
‘жом, так и у нас в Советском Союзе, как самодовлеющий фактор 
Й птия без связи с прочими окружающими зкологическими условиями 
р ҹ учета ступени онтогенетического развития самого растения. Все это 
ТО к необходимости пересмотра тех упрощенных воззрений, которые 
Одствовали в исследованиях влияния длины дня на развитие растений. 
ар „Всем этим ошибочным течениям наука «обязана» в значительной мере 
ритету Клебса, идеи которого довлели над большинством физиологов. 
\\, "ТЯ решительного поворота советской науки о развитии раститель- 
юн организмов на правильные дарвиновские пути оказалось недоста- 
боо страстных призывов К. А. Тимирязева и практического примера 
же Ы И. В. Мичурина; потребовался талант акад. Т. Д. Лысенко как 
ль, Риментатора и пропагандиста последовательно-дарвиновского уче- 
"Як 9 развитии растений. Теория стадийного развития растений нанесла 
ба УШительный удар по устоявшимся представлениям о ведущей роли 
№, 1ьных специальных факторов. Было показано, что каждый этап 
бе АТия растения может протекать только во взаимодействии со строго 
ре сленным комплексом внешних условий. Характер этого комплекса 
и ‚ еляется приспособлением к среде, выработанным в истории развития 
ка сорта. Требования растений к внешней среде на отдельньх отапах 
Тия и удовлетворение их являются определяющими в ходе онтогенеза. 
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Пятьдесят лет назад в лекции «Физиология растений, как осиб 
рационального земледелия» К. А. Тимирязев писал: «Культурное растер 
и предъявляемое им требование — вот коренная научная задача землей, 
лия». К. А. Тимирязев отчетливо видел, что, выяснив требования раб 4 
ний к почвенному, воздушному питанию и водоснабжению и удовлетвої а 
эти требования, человек сможет изменять — увеличивать урожай. ст 
ведливость этих идей. неоспорима. Однако 50 лет, которые отдел» е 
нас от обнародования этих идей Тимирязевым, для науки не прошли б | 
следно. Здесь наука, и к нашей гордости — только советская нау“, 
сделала огромный скачок. Сейчас, исходя из основ теории стадийного 7 і 
вития, мы говорим, с одной стороны, о требованиях для прохожде , 
стадий развития, с другой стороны, о требованиях для развития отдел 
ных органов, признаков растения на базе этих стадий. В требова’, 
для развития свойств и признаков включаются как определенная ° її 
дийная готовность, так и наличие опоеделенного комплекса внеш? | 
условий, во взаимодействии с которыми может развиваться сам “ 
знак. я 

Конкретизация этих требований для отдельных культур и сорто? и 
задача будущих исследований. Раскрытие их позволит: 1) удовлетвоРи і 
их — создать оптимальные условия для роста и развития и, тем са" 
получать максимальный урожай, 2) сравнительно изучая требова 
у отдельных видов и сортов, получить надежный биологический матері г 
указывающий на особенности эволюционного пути отдельных соф 
и видов, 3) изменить сами требования на отдельных этапах разви 
сознательно применяя направленное воспитание. И 

Эти огромные по своему значению и объему биологические зад? 
охватывают содержание целого ряда наук — генетики, физиоло! И 
морфологии, систематики, растениеводства и т. д. Сейчас в этом отноше ў 
сделаны первые шаги, но перспектива работ ясна, и усилиями совет 
ученых эти задачи будут успешно решаться. 

Однако и в настоящее время мы располагаем значительным ко 
ством данных, конкретизирующих требования на стадиях развития Ў и 
дельных культур и сортов. Эти данные с очевидностью свидетельств: ў 
о решающем значении условий жизни в формировании требований нд 
дельных стадиях развития. 
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1 
П. УСЛОВИЯ СРЕДЫ И ОСОБЕННОСТИ СТАДИИ ЯРовиЗЛІЇ" 


, 
04 
Установить различия в требованиях к внешним условиям на стай а 
яровизации можно только при сравнительных испытаниях боль», 
сортового набора. Советские ученые, располагающие коллекциями 0" г 
скохозяйственных растений, собранными Всесоюзным Институтом рамі 
ниеводства, в этом отношении находятся в благоприятных услов“ № 
На материале этих коллекций акад. Т. Д. Лысенко и акад. И) 
Долгушиным была показана неодинаковость требований на стадии ЯР" у 
зации у сортов различного географического происхождения. Эти ис"! 
вания были продолжены и проводились в течение ряда лет в физиол Р 
ческой лаборатории Всесоюзного Института растениеводства. Они ПУ ие 
целью дать физиологическую оценку (по особенностям развития) сову 
вому составу коллекции для лучшего их практического нопоанаоні 
и правильной ботанической классификации. Материал зтих исследова р 
дал возможность подметить некоторые общие закономерности в форме а, 
вании длины стадии яровизации у сортов различного происхожле" | 


| 
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1. Длина стадии яровизации у сортов различного происхождения. 
по 80те акад. Долгушина (1935) отмечалось, что озимые сорта пшениц 
р Ке движения с юга на север увеличивают длину стадии яровизации. 
Бч это положение вполне справедливо. Действительно, все озимые 
ницы Индии, Китая будут иметь более короткую стадию яровизации, 
\ м пшеницы Украины, Заволжья. Однако внутри каждой страны склады- 
ся свои экологические условия, под влиянием которых стадия яро- 
ции может быть более или менее продолжительной. Естественно, что 
странах с огромной широтной протяженностью, таких, как Китай, 
логические условия южных и северных провинций будут резко различ- 
№, И. Действительно, в южной провинции Сычуань период со средней 
а Ратурой ниже 410° длится всего лишь 60 дней, причем температура 
аря равна --7°. В этой провинции озимых сортов нет. Наоборот, 
Северной провинции Шэньси, где период с температурой ниже --10° 
Вен 174 дням и температура января достигает —7°, культивируются 
Та с длинной (30—35 дней) стадией яровизации. 
| громную роль в формировании стадии яровизации играет горный 
о и связанное с этим изменение экологических условий. Об этом 
Детельствуют многочисленные примеры. 
Г Так, все ишеничы Абиссинии короткостадийны, т. е. являются яро- 
м Это вполне понятно, так как в зоне распространения пшениц, 
кс рые не поднимаются здесь в горы выше 2600 м, температура самого 
дного месяца (июля, когда как раз и начинают вегетацию пшеницы), 
На примерно 13.19 (средняя месячная для Аддис-Абебы). Температура 
т “Эедующих вегетационных месяцев равна 12—16°. Вполне очевидно, 
№ 8 Таких условиях не могут сформироваться сорта с требованиями 
ц Ких температур на стадии яровизации. Это и подтверждается исследова- 
р М сортового состава абиссинских пшениц. Однако дикие формы овса, 
у, Пространенного в Абиссинии, дают иной результат. Так, Атепа 
в 109апа и Ао. афузвіпіса яровизуются низкими температурами 
і ‘коряют при этом выметывание на 20—25 дней. Таким образом, эти 
а овса, несмотря на то что они являются эндемичными для Абис- 
% мй можно охарактеризовать как слабо озимые. Отличия между 
а, Синской пшеницей и овсом, обнаруженные по длине стадии яро- 
Зун, определяются различным высотным распространением тех и 
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Зо Овсы поднимаются наиболее высоко в горы, достигая высоты 3700 м. 
А средняя температура июля уже равна -11° с неизбежным сниже- 
№, М в ночные часы до более низкого значения. В этих особых экологи- 
б. ких условиях формируются растительные организмы с иными требова- 
46 (И на стадии яровизации, чем в зонах, расположенных ниже в горах 
‘бинии. 

ин вление того же порядка можно видеть на примере овсов из Пале- 
№ Ы. Образцы овса, собранные в низменных прибрежных районах, 
ак емпература в течение года никогда не опускается ниже 10°, обла- 
І короткой стадией яровизации. Образцы, собранные в горных районах 
ох Рная Галилея), обладают явно выраженной стадией яровизации, 
"цы дащей при пониженных температурах. Здесь в горах в зимние ме- 
9 
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зе 
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\ Температура опускается значительно ниже -|-10°; при этом срок 
м хлебов как в долинах, так и в горах приурочен к осеннему дожд- 
У периоду. Далеко не всегда с поднятием посевов в горы увеличи- 


Ме Е. длина стадии яровизации. Пшеницы Афганистана из долин и гор 
ще боты до 2500 м) имеют длинную стадию яровизации. Пшеницы Афга- 
ана с высоты 3300 м, как правило, яровые с короткой стадией ярови- 
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зации. Суровость этих высокогорных районов не позволяет произраста” 
здесь озимой пшенице. 

Таким образом, широтное или высотное положение пункта расу) 
странения сорта-образца значимо не само по себе, а только в той мер? 
в какой это связано с определенными климатическими условиями. П0910% 
естественно, что сорта, высеваемые в пунктах, расположенных пример'" 
на одной географической широте, но разнящихся своим долготным пол) | 
жением, также могут обладать резко различной стадией яровизації" 
В зтом отношений достаточньй контраст представляют сорта приморск", 
стран с относительно мягкими, но продолжительными зимами, и СОР" 
континентальных районов, также с длительными, но гораздо более холо 
ными зимами. І 

Сорта озимых пшениц (опыты физиологической лаборатории ВИ", 
высеваемые в Голландии, Дании, на севере Германии, обладаю 
наиболее длинной стадией яровизации, требующей для своего прохо 
ния 70—75 дней. Сорта Финляндии, Эстонской ССР, Латвийской 
а также Ленинградской области обладают менее длительной стадией яро?", 
зации, в 60—65 дней, и, наконец, сорта областей с континентальй?" 
климатом — Кировской, Свердловской, Саратовской, Чкаловской ит. д.“ 
обладают еще более короткой стадией яровизации, в 50 —45 дней. р 

Характерно, что период с пониженньми температурами в тече 
года как в западных (Голландия, Швеция), так и в восточных райой 
имеет одинаковую длительность. Эти данные представлены в табл. 1. 
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Таблица 1 
инро Ця 2 07009 ідо рифів тезак. 20. девищолесь. холл 
Число Длительной 
вс п Длитель- (в дня 
Наименование а =: средней от (в стадий, 
географического Страна широта температу- днях) яг овив 
ой ниже | осеннего местны 
пункта пункта В аба озима 8! 
| сортов 4 
Флиссингеп . . . | Голлапдия 51507’ 190 190 70 
Аахен. . . . . . | Германия 50947" 192 192 } "Злі 
Дрезден. МР » 51909" 195 96 70—65 
Саратові ее ыы. СССР 51935" 212 40 45 
Чкалов ..... » 51945" 219 34 ) ЗД 
Енчепинг . . . . Швеция 57947’ 239 73 70—70 
РИБАА ПОЧЕ коро СССР 56957, 294 59 65—60 
Кирови таи: » 58936" 246 38 45 
Свердловск... » 56950" 248 39 } Ы 


| 

Действительно, число дней со средней суточной температу, 
ниже -10° для Енчепинга (Швеция) и Кирова почти равно; та 
оно очень близко для Аахена и Саратова. Однако длительность стай а 
яровизации саратовских и немецких или шведских озимых сортов ве 
различна. Если вычислить длительность периода в днях для отделр и 
пунктов от момента перехода средней суточной температуры через 9 Г 
чение --109 до того момента, когда средняя суточная температура бул 
держаться устойчиво ниже 0°, то мы получим данные, представлев #8 
в пятой вертикальной колонке табл. 1. Этот период мы условно 060° 
чили как осенний. Длительность осеннего периода отдельных райо" г 


стоит в прямой корреляции с длительностью стадии яровизации 03й 
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У 
„тов, высеваемых в этих районах. Эта связь вполне закономерна, так 
К известно, что с длительностью стадии яровизации связано развитие 
изнака морозоустойчивости. Растение, закончившее стадию яровизации 
д ончания осеннего периода, обречено на гибель от мороза, поэтому 
ча ственньм и искусственным отбором закреплена такая длительность 
маша яровизации сорта, которая обеспечивала бы достаточную морозо- 
Ичивость в течение всего осеннего периода. 
з Таким образом, и здесь подтверждается основное положение, что 
Ж Чифика стадии яровизации отдельных сортов всецело определяется 
Овиями среды, в которых протекала история формирования сорта. 
\ Это тем более справедливо, что в районах с одинаковыми климати- 
ми условиями формируются не только сорта, но и растения различ- 
аа Видов и даже семейства с одинаковыми требованиями на стадии яро- 
аю Так, озимые сорта пшениць и ржи из Швеции обладают одинаково, 
и ЧНой (70—75 дней) стадией яровизации. Сорта овса, ячменя, льна 
ме моркови, выращиваемых в прибрежных вилайетах Малой Азии, 
При отря на различную систематическую принадлежность, обладают 
"Мерно одинаковой по длительности стадией яровизации. 
о Приспособленность к сезонным изменениям климата на стадии 
рь ацин у озимых сортов. Длительность стадии яровизации озимых 
00 108 стоит в прямой зависимости от условий среды, в которых форми- 
№ Лея сорт в своем историческом прошлом. Однако не только дли- 
№ ЪНость, но и сам характер требований на стадии яровизации также 
"ло определяются приспособленностью к условиям жизни — к 
| Достаточно сказать, что оптимальной температурой для яровизации 
мух сортов пшениц будет О —2°, тогда как полуозимые сорта и сорта 
дой пшеницы быстро яровизуются при температуре --5°. Это 
пр Ме определяется условиями среды, так как полуозимые и твердые 
оцы связаны своим происхождением с южными странами, с мягкими 
Виями зимовки. 
№ (ТО касается типичных озимых сортов, то и здесь можно отчетливо 
І ть различия в характере требований на стадии яровизации у сортов 
ого происхождения. 
сследованиями (Разумов, Феофанова и Олейникова, 1948) хода 
Зизации озимых сортов в полевой обстановке при нормальном сроке 
Посева установлено, что в северных районах (Ленинград) стадия яро- 
у ии не успевает заканчиваться в осенний период. Озимые посевы 
(к Дат в зиму в неяровизованном состоянии. Однако в средине зимы 
арь--февраль) любой озимый сорт оказывается прояровизовав- 


й 
їх 
иа 


ІЧ 
ри ся. Отсюда неизбежен вывод о возможности дояровизации растений 


м, Отрицательных температурах, которые устанавливаются зимой в 
Моей почве, укрытой снежным покровом. Экспериментальная лабо- 
оная проверка этих наблюдений (проводимая аспирантом Н. Д. Фео- 
3, ВОЙ) показала, что, действительно, озимые хлеба свободно могут 
др Ичивать яровизацию при температурах —6, —8°, причем рожь 
о ® дояровизуется при этих температурах, чем пшеница. Оказалось, 
оро только дояровизация, но весь процесс яровизации у некоторых 
ъз может происходить при отрицательных температурах, —6, —4°, 
Да, медленнее, чем при оптимальной температуре 0—2°. 
хо. Десь снова отчетливо проявилась сортовая индивидуальность в воз- 
то Чости яровизации при отрицательных температурах. Опыт показал, 
ро рта ржи северного (Вятка) и восточносибирокого (Читинская). 
‘хождения могут относительно быстро прояровизоваться при тем- 
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пературе —6°. Сорта ржи южного происхождения — Туркестанска?"! | 
Таращанская — не способны яровизоваться при этой температуре’ 

При температуре —6° ни один (участвующий в опыте) сорт пшени”” 
не может яровизоваться. При температуре —4° озимая пшеница из Сар 
това — Лютесценс 0329 — еще яровизуєтся, тогда как озимый сорт южи? | 
происхождения Кооператорка, а также шведская пшеница Туле 
не способны при такой температуре яровизоваться. 4 

Эти сортовые особенности становятся понятными, если учесть, @ 
в истории развития как озимой ржи Вятки и Читинской, так и озимд 
пшениць Лютесценс 0329 низкая температура была обычным услові" 
развития. Эти озимые хлеба в районах их произрастания ежегодно й Ж 
избежно заканчивали стадию яровизации при отрицательных темпері 
турах. Наоборот, южные сорта ржи и пшеницы (Таращанская, ТУР", 
станская, Кооператорка) в районах их произрастания заканчивали о 
дию яровизации, минуя действие отрицательных температур, в © 
чего у них отсутствует исторически сложившаяся приспособлено 
к низким температурам на’стадии яровизации. Таким образом, и ЗД Я 
мы имеем ясное доказательство формирующей роли среды в становлей 
требований на стадии яровизации. " 

Справедливость сказанного подтверждается практическим использо 
нием дояровизации низкими температурами для получения более устой 
вых к морозу сортов хлебных злаков. Этот метод был предложен акд о 
Т. Д. Лысенко. Работами ряда авторов (Соловей, 1939; Шиманский, 
Карапетян, 1948; Высокос, 1948) показана реальная возможность полу, 
ния из яровых сортов пшеницы или ячменя озимых сортов. Все ука® у? 
ные авторы применяли в целях переделки яровых в озимые поздне-об б; 
ние посевы яровых, где неизбежно стадия яровизации и. 
при пониженных температурах. Работами Зарубайло и Кислюка 
лабораторными опытами доказана полная возможность повышать у Є 
чивость к морозу не только яровых, но и озимых сортов относител? 
высокой морозоустойчивости. р 

Объектом их работы была озимая пшеница Ленинградской області" , 
Боровичская. Будучи северной пшеницей, этот сорт в естественных усї 
виях ежегодно заканчивал стадию яровизации при отрицательных 
пературах, значения, примерно, —4°. Авторы применяли для дояро є 
зации этого сорта более низкую температуру, —8°, результатом 
оказалась возможность выделить в потомстве этих растений фор я, 
большей устойчивостью к морозу, чем исходная форма, обладаю 
более длинной стадией яровизации. дв. 

Әти опыты также свидетельствуют о значимости условий сре д 
и, в частности, отрицательных температур, в формировании особ?! 
ностей в требованиях на стадии яровизации. 

8. Приепособленность к суточным изменениям температурных 
вий на етадии яровизации. В природной обстановке процесс яр 
зации, как правило, протекает при смене температур. опера 
условия яровизации изменяются в связи со сменой сезонов, при пере 
от осени к зимнему периоду. К такой смене температуры, как было р 
зано выше, у озимых растений в процессе эволюции выработано при г 
собление. Оно позволяет процессу яровизации заканчиваться при те 
ратурах более низких, чем те, при которых он начинается. р 

Очевидно, что должна бкйнь также определенная приспособленні?" 50 
в ходе яровизации и к суточному ритму температур. Этот вопрос достато 8 | 
сложный для исследования, так как понятие суточного ритма ве? 
изменчиво и зависит от теографии района, времени года и т. д. 
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М Совершенно очевидно, что в северных и центральных областях Совет- 
Ово Союза в первые месяцы после посева озимых хлебов их развитие 

отекает при суточном чередовании высоких дневных и низких ночных 
Чератур. В сентябре и первой декаде октября различия между дневной 

Ночной температурами обычно весьма значительны, достигая 10, а 

ода и 15°. 

Ф литературе за последнее время развивались воззрения об обрати- 

то И стадийных изменений и, в частности, о возможности снятия стадии 
Визации под воздействием высоких температур. 

Р работах Томсона (1939) для сельдерея, Фосса (1920) для свеклы 

№ азы 


речо 


ї 
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валось, что то и другое растение, будучи яровизованным, теряет 

д. Можность образовывать цветонос в высокой температуре 20—30°, 
а благодаря ее «разъяровизующему» влиянию. Первтс и Грегори 
№, тале 1937 г. априорно высказывались за возможность «разъяровиза- 
чо)» предполагая наличие особых цвето- и листообразующих веществ 
Х взаимную борьбу и подавление одним другого. В 1938 г. эти же 
ег привели результаты своих опытов, где доказывалось, что при 
м" Довании одних суток высокой температуры с сутками низкой темпе- 
УР процесс яровизации осуществляться не может якобы благодаря 
М Обратимости. Наконец, Е фейкин (1939, 1947) и Тетюрев (1940) дока- 
Али, что семена озимых пшениц, закончивших стадию яровизации, 
т быть полностью разъяровизованы под влиянием высоких темпе- 


ар 


Ге В свете этих работ нужно было думать, что процесс яровизации 
Р суточной смене высоких и низких температур совершенно невоз- 
м ен. На самом деле, если высокая температура в течение 5 или 6 суток 
4, СТ снять полную пройденность стадии яровизации, то странно было бы 
и уСкать яровизационную активность ночных низких температур на фон: 
1 "кой дневной температуры. Однако в ходе дальнейших работ оказалось 
В вис и Грегори, 1945), что нет оснований говорить о разъяровизации. 
о 2боте же 1948 г. Первис перед лицом фактов собственного эксперимента 
охна была сделать вывод, что озимая рожь, яровизованная доста- 
і О длинный срок, не может быть разъяровизована. Таким образом, 
ме длительных работ по разъяровизации автор должен был признать 
\ “Ведливость положения теории стадийного развития об отсутствии 
ЗТимости стадии яровизации. 
п» Праведливость этого положения теории стадийного развития демон- 
19, Руется также и в опытах с чередованием высоких и низких темпера- 
°В течение суток. Тетюрев (1940) показал, что при суточной смене 
\ сов холода и 12 часов тепла процесс яровизации возможен. Даже 
№, Мене 10 часов холода и 14 часов тепла (Разумов и Смирнова, 1948) 
е может осуществляться яровизация. Однако при такой смене темпе- 
р яровизационная активность низких температур сильно снижается. 
біло показано (там же), что в этом случае отсутствует простое сум- 
\, вание интервалов низких температур в процессе яровизации. Так, 
ед ОЗимый овес при суточном режиме 22 холодных часов и 2 теплых, 
{№ Овал 156 холодных часов для полного завершения стадии яровиза- 
"ес ОТ же овес при смене в течение суток 14 холодных часов и 10 теплых 
я вад уже не 156 холодных часов, а в два раза больше, 386 часов. 
й і Показывает. что быстрота яровизации может заметно изменяться 
В. симости от суточного режима низких и высоких температур. 
Че 2% сказанное о яровизации при сменных температурах показывает, 
Мар Здесь, в истории развития растительных организмов, эти условия 
ней среды оказали свое влияние, вызвав к жизни особые приспосо- 


19 Проблемы ботаники 


290 В. И. Разумов 


бительные реакции. Суть их сводится к следующему: 1) в ходе яров? 
зации действие высоких и низких температур не вызывает антагонис"! 
ческих процессов, в силу чего природе растений не свойственна обра? 
тимость стадийных процессов; 2) при преобладании в суточном режи 
часов высокой температуры над холодным периодом суток процесс яр” 
визации проходит меделенно и требует гораздо большей суммы холод! 
часов, чем при круглосуточной яровизации. 1 

Возможно, что этим последним обстоятельством объясняется «Нё? 
ответствие» между длительностью стадии яровизации и длительност», 
холодного периода для некоторых районов. В табл. 1 приведены А 
Флиссингена (Голландия) длительность стадии яровизации (75 диб | 
сортов, здесь высеваемых, а также длительность периода, в течение ко 
рого может осуществляться стадия яровизации. Этот период равен 
дням. Казалось бы, что стадия яровизации должна закончиться гора)" 
раньше, чем закончится холодный период, а вместе с ним и опасной 
заморозка. Надо думать, что голландские сорта оканчивают стай? 
яровизации не через 75 дней после посева, а гораздо позже, прежде во? 
потому, что растения в полевых условиях Голландии не находят конста 
ных оптимальных температур для яровизации, а также благодаря 70%, 
что при суточной смене низких и высоких температур, как было показ? 
выше, скорость процесса яровизации сильно замедляется. я 

Все сказанное с очевидностью подтверждает, что действител? 
среда формирует условия яровизации, которые в последующих поколенй 
выступают как требования на этом этапе развития. Справедливо? 
этого положения мы смогли продемонстрировать, анализируя темпер, 
турные требования на стадии яровизации. Известно, что они являют, 
лишь частью комплекса, обусловливающего ход яровизации. Опредей", 
ное содержание воды, приток питательгых элементов, аэрация клеї 
ткани, в которой осуществляется процесс яровизации, совершенно ора 
ходимы. Однако в природных условиях обеспеченность меристемати" о 
ской ткани водой, питательными элементами, кислородом воздуха обы“ у 
находится в оптимуме и мало варьирует, отсюда эти условия яровизай , 
более слабо контролируются естественным отбором. Поэтому на 7! 
труднее демонстрировать зависимость требований на стадии яровизаш 
от условий среды, хотя совершенно очевидно, что и требования вла? 
ности, питания, аэрации сложились также под влиянием среды в истор 
развития растительных организмов. 


Ш. УСЛОВИЯ СРЕДЫ И ОСОБЕННОСТИ СВЕТОВОЙ СТАДИЙ 


у 


і 
Формирующая роль средь в становлений требований на свөт080; 
стадии также выступает с полной очевидностью. Уже в первых советой , 
работах по исследованию реакции растений на длину дня была показ, 
зависимость этой реакции от места происхождения сорта ( Дорошен* 
1927; Любименко и Щеглова, 1927; Дорошенко и Разумов, 1929). М 
работы показали, что, несмотря на справедливость утверждения 0 199 
что на юге распространены растения короткого дня, а на севере расте ., 
длинного дня, значительное число растений длинного дня успешно 2 у | 
израстает вблизи экватора, как, в свою очередь, короткодневные расте 
в своих ареалах могут далеко продвигаться на север. 48 
Было показано, что разные сорта по-разному длиннодневны Рай 
короткодневны. В изменении степени реакции на длину дня можно бр | 
с очевидностью видеть влияние условий среды, в которых происход ой | 
формирование вида-сорта. Действительно, сорта пшеницы, овса, ЯЧМ! 
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й 
Г, Швеции могут быстро колоситься только на длинном дне, не менее 


—17 часов. Сорта тех же культур, ведущие свое происхождение из 
итральной Индии, остаются растениями длинного дня, но также очень 
й стро могут колоситься в условиях 12 и даже 11-часового короткого 
"б Это вполне закономерно, если учесть, что в Швеции в период веге- 

Ции хлебных злаков длина дня не опускается ниже 16 часов, в то время 
а индийские хлебные злаки высеваются в ноябре и колосятся в фев- 
"ле. Длина дня на широте центральной Индии в феврале равна 11!/ ча- 

‚ Многовековый естественный и искусственный отбор закрепил у индий- 
их пшениц, растений длинного дня, способность осуществлять све- 

Ую стадию и в условиях короткого дня. 
іме равной мере все растения короткого дня без исключения более 

Тро развиваются в условиях короткого дня. Однако южные сорта 
Оса, конопли, перилль, риса безусловно требуют длинного ночного 
Рида в 10—42 часов. При сокращении ночного периода до 9 часов 
Витие этих сортов задерживается или вовсе исключается. Сорта проса, 
м Опли с северной границы ареала (Казань, область Коми), оставаясь 
да НИМИ короткого дня, могут относительно быстро развиваться при 

Тельности ночного периода в 7 и даже 6 часов в сутки. Способность 
„ Юльзовать этими растениями для развития короткий ночной период 
мерных широт является доказательным примером формирующей роли 
еды в становлении особенностей световой стадии. 

з Совершенно очевидно, что не сама по себе географическая широта 
ща има в формировании особенностей световой стадии. В этом отношении 
‚ Чим комплекс конкретных внешних условий. Нередки случаи, когда 
"рушаєтся» географический принцип. Так, сорта пшениць из вилайета 
дана (Малая Азия) с 37° с. ш. весьма слабо задерживаются в развитии 
к, Коротком дне. В то же время сорта пшеницы из Абиссинии с 9° с. ш. 
“ма значительно задерживают колошение на коротком дне. Это «нару- 
р Чие» географического принципа не меняет, однако, положения о роли 

Ды в формировании особенностей световой стадии. Вилайет Адана 
Положен на юге Малой Азии, его долины, где концентрируется посев 
ока и пшеницы, защищены горами от северных и восточных ветров. 
м итодаря особенностям рельефа климат вилайета Адана характеризуется 
‚ Костью зим. Это позволяет вести культуру пшеницы в зимнее время, 
в Ября по март, после сбора хлопчатника, т. е. в условиях очень корот- 
м9 (10 —11 -часового) зимнего дня. Поэтому все сорта пшениц из вилай- 
на Адана почти не задерживаются в колошении при выращивании их 
к, Коротком дне. Сорта пшениц из Абиссинии, будучи безусловными 
ау ами, тем не менее сильно задерживаются с колошением при выращи- 
а. МИ их на коротком дне. Это находит свое объяснение в том, что начало 
к, Тации хлебных злаков, высеваемых в горах Абиссинии, приурочено 
‚ Юню с длиной дня около 13 часов. При такой длине дня начинают 
те вегетацию хлебные злаки в Краснодаре, Тбилиси, Ташкенте. Следо- 

льно, несмотря на крайне южное происхождение абиссинских пшениц, 
МҸ развиваются при более длинном дне, чем относительно северные 

Ницы из вилайета Адана, 

„Характерно, что все хлебные злаки из высокогорных южных районов 
% дают значительно более длинной световой стадией, чем долинные 
рса тех же или даже более северных районов. Результаты работ Лабо- 
(ории физиологии растений Всесоюзного Института растениеводства 
№, Гы Т. В. Олейниковой) показывают, что сорта пшеницы, ржи, нута 
че, амира обладают длиной световой стадии более продолжительной, 
У тулунской пшеницы, ленинградской ржи и крымского нута. Высо- 
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когорное просо Памира, Афганистана, Северной Индии также обладаю! 
особенностями на световой стадии. Эти сорта почти не нуждаются в коро 
ком дне, выметываясь одновременно как на длинном, так и коротком ДИ" 
Такая особенность световой стадии высокогорных сортов отча 
объясняется тем, что в горах вследствие пониженной температуры весе 
них месяце начало вегетации всегда относится на более позднее вре“ 
и благодаря этому на более длинный день. Й 
Однако особенность световой стадии высокогорных форм определяе! 
не только отнесением посевов на более позднее время, но и другими ус 
виями, характерными для горного климата. Опытами Т. В. Олейников Р 
показано, что для длиннодневных злаков имеют значение температур 
условия ночного периода. Короткий день с высокой температурой Н р 
исключает колошение, тогда как та же длина дня при низкой температур, 
ночью (6 —10°) позволяет длиннодневным растениям вмколашиват?? 
(правда, со значительным запозданием против колошения на длинно 
дне). 0 
Низкая ночная температура является одной из особенностей горно’, 
климата. Возможно, что эта особенность климата необходима для р? 
вития высокогорных злаков в условиях короткого дня. 5 
1. Приепособленноеть к напряженности света на световой стадії, 
Теория стадийного развития учит, что растения длинного дня Ж 
прохождения световой стадии требуют света, растения короткого д 
требуют темноты или весьма незначительной интенсивности света. Тр 
вания к интенсивности освещепия па световой стадии у растений кор? 
кого дня складываются всецело под влиянием экологических услов? 
моста распространения вида или сорта. Было показано (Разумов, 1980, 
что северное просо из Иркутска, Тулуна одинаково быстро развивав'", 
как в том случае, когда оно ежесуточно помещается на 14—42 чаї" р 
в темноту (под плотный деревянный ящик), так и при помещении на тої". 
период под слабый свет, силою до 10 люксов. Южные сорта проса из 
тая, Манчжурии могут развиваться только при наличии темных ночи? 
часов. Замена ночных часов хотя бы слабым светом, силою 0.5 люк 
вносит заметную задержку в быстроту развития этих растений. 7 
Таким образом, китайское просо требует на световой стадии отоу, 
ствия света, тогда как северное иркутское просо на световой стадии В я 
принимает одинаково как темноту, так и слабый свет, силою 10 люк", 
Эти сортовые отличия в требовании на световой стадии легко объясняю" 8: 
из анализа экологических условий места происхождения — распрост 
нения сортов. р. 
Северная граница распространения проса лежит на широте Казан е 
Здесь с успехом на больших площадях издавна выращивается прок 
В табл. 2 приведены для некоторых географических пунктов, в преде 
Советского Союза, примерное время всходов и выметывания мест р 
сортов проса. Для этих дэт высчитана длительность ночного перио, | 
считая ее от захода до восхода солнца. Кроме того, дана величина (в чаоб 
и минутах) ночного периода, за вычетом гражданских сумерек и астр, 
номических сумерек. Гражданскими сумерками считается время от захо 2, 
солнца до того момента, когда солнце опустится за горизонт на 0 9, 
Освещенность гражданских сумерек, по мере опускания солнца за ГОР», 
зонт, уменьшается. В начале сумерек, вскоре после захода солнца, 00 Р 
щенность равна сотням люксов (600 и более). В конце сумерек освеше 
ность снижается примерно до 10 люксов (Каяитин, 1938). Астрономи 5, 
ские сумерки заканчиваются, когда солнце опускаєтся за горизонт на ^^ 
С этого момента наступает собственно ночной период. 
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Таблица 3 
и 
И Е к ыы 
‚ © Длительность ночного периода 
8 5 
На Ы = - за вычетом | за вычетом 
Именование 5.8 Дата всходов общая периода периода 
ахода 
пункта З и выметывания б о граждан- | астрономи- 
Є с д ских ческих 
Ф солнца 
я 
е 


5 сумерек сумерек 
1 


79 


ррокая АССР, | 56° Всходы 27 У 6 ч. 48 м.| 4 ч. 48 м. Нег 
лабуга Выметыва-| 14 УП | 6ч. 42 м.| 4ч. 84 м » 
ние 
а 
Мбовская обл., | 529 Всходы 25 У 7 ч. 50 м.| 6 ч. 12 м. » 
акино Выметыва- 5 УП 7 ч. 20 м.| 5 ч. 40 м. » 
з ние 
"раннокая ССР, | 489 | Всходы ту | 9ч. 00м. тч. 46 м. 4ч. 26 м 
"нельниково Выметыва-| 28 УІ 8 ч. 00 м.| 6 ч, 32 м. | 1ч. 38 м 
4 ние 
“еотанская 44° | Всходы 25 У 10 ч, 16 м.| 9ч. 12 м. | 6ч. 42 м. 
СОР, | Ачи- Выметыва-| 11 МІ 8 ч. 34 м.| 7 ч. 18 м. | З ч. 48 м 
Хулак ние 
а 
"Обайджанская 409 | Всходы 8 ІУ | 11 ч. 00 м.| 9 ч. 52 м. | 7 ч. 50 м. 
, Баку Выметыва- Нет данных 


ние | 


Табл. 2 показывает, что северные сорта проса не только способны 
до, ЛЬзовать для развития короткий ночной период, но при этом ночной 
рад значительной освещенности. Два часа из ночного периода падакт на 
(в данские сумерки, и остальные +.5 часа — на астрономические сумерки. 
венно ночного периода на широте Татарской АССР, Тамбовской 
( пасти в летнее время не бывает. В то же время в пределах Дагестан- 
д Й АССР и Азербайджанской АССР, на широте Баку, собственно ночной 
мо йод равен 7 ч. 50 м. Длительность гражданских сумерек весьма крат- 
уе ременна (1 ч. 08 м.). Все это показывает, что естественно-исторические 
1. вия северной границы ареала проса таковы, что действительно све- 
0 и стадия этих сортов складывается в условиях короткой и значительно 
ды Щенной (от верхних слоев атмосферы) ночи. Световые условия, в кото- 
та формировались южные сорта проса, резко иные; здесь световая 
Ц ия формировалась в условиях продолжительной и темной ночи. 
нач влиянием разных экологических условий, как видим, сложились 
\ь 016 адэкватные этим условиям требования у северных и южных сор- 

проса на световой стадии. 
№” Приеноеобленноеть к качеству света на световой стадии. 
у ьШим количеством работ (Разумов, 1933; Уисроу и Бибель, 
А Катунский, 1937; Штельцнер и Гартучи, 1938; Клешнин, 1946; 
ау, Рян, 1946) установлено, что для прохождения световой стадии длин- 
с растениями не безразлично качество падающих на растение 
Ц Опыты подобного рода обычно ставились по одной схеме. Растения 
Хо) Чали короткий дневной период за счет солнечного света (8 или 12 ча- 
та. З в остальное время суток получали дополнительный слабый искус- 

нный свет различного качества. 
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Работы всех исследователей совершенно согласно указывают, 9. 


дополнение красных лучей к дневному свету способно обеспечивать 
строе развитие длиннодневных растений. При той же силе света син? 
лучей развитие не осуществляется или протекает крайне медлен 
В последней работе Паркера и др. (1946) показано, что, для того чтоб 
синие лучи дали такой же эффект, как красные, необходима интенбй 
ность первых в 200 раз большая, чем вторых. Это свидетельствует, 
длиннодневные растения в процессе их эволюции выработали на светов”, 
стадии развития приспособления к красным лучам солнечного спек!’ 
как к активным лучам для их развития. Я 

Сейчас трудно что-либо сказать о геологическом прошлом длин? 
дневных травянистых растений. Не исключена возможность, что их фор 
мирование в далеком прошлом было связано с высокими северными шир, 
тами. Общеизвестно, что в период эоцена даже тропическая флора поді" 
малась далеко на север. Для высоких северных широт характерной особ 
ностью является низкое стояние солнца над горизонтом. На полю" 
солнце не поднимается выше 23°. Известно, что количественное соотно ей 
ние лучей различной длины волны в солнечном спектре зависит от вьіс9 й 
солнца над горизонтом. При положении солнца выше 30° состав луч 
остается неизменным. Поэтому качественный состав солнечных л 
в полдень в летнее время одинаков как на юге, таки на севере. При перехо! 
солнца ниже 30° в потоке лучей относительно нарастает количество кра 
ных и уменьшается количество сине-зеленых лучей. Эти данные, привед® 
ные в табл. 3, взяты из работы Савинова (1924). 


Таблица 3 
0 
Беби | ее ОЕ 
солнца р ых лучей 
над 


горизонтом сине-зеленых | желто-красных 


59 12 88 
10 24 76 
209 33 67 
309 37 63 
402 39 61 
909 42 58 


Таким образом, если действительно растения длинного дня в свой 
историческом прошлом формировались в высоких северных широт? 
где солнце не поднимается высоко над горизонтом, то они неизбб и, 
подвергались действию солнечного света, обогащенного красными луча, 
Однако ссылка на отдаленное прошлое длиннодневных растений и ВЫ 
кающая из этого приспособленность к красным лучам находится в облас 
догадок. Для подтверждения справедливости этого положения МО 
сослаться на реальные современные экологические условия. р 

Культурные растения в крайних северных районах земледелия б 
израстают при непрерывном солнечном освещении в течение круг“ из 
суток. Анализ условий освещения (Разумов и Смирнова, 1940) в ар 
широтах (67° с. ш.) показывает, что примерно 10 часов в течение СУ з? 
растения освещаются солнцем, когда оно находится выше 30°. Осталь!й 
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к Часов растения получают солнечный свет, обогащенный красными 
Учами. Следовательно, световой режим полярных широт подобен выше- 
Риводимым схемам опытов, когда растения в течение 10 —12 часов полу- 
407 сильный солнечный свет и оставшиеся 14—12 часов освещаются 
Чабмим длинноволновым светом (табл. 4). 


Таблица 4 
а го шв зано ати юнак 14зржиюнинюовьної вот аи бы МЕ ВЕЕРА 1Вззавогії, 


Длительность (в часах) на- 
хождения солнца в течение 


Географические пункты наро дня (30 УГ) 
пункта 
о я бо 
З. выше 30 ‚ ниже 30 
45 | 

|. ссиния в Да: ом 9° | 8 ч. 12 м. 4 ч. 24 м. 
єсоЛия, Рим. заи ОЎ. ус я М 429 не 5 ч, 48 м. 
‚ Ленинград... 4. 3 48 -- 609 | 10+. 48 м. 8 ч. 00 м. 
Уч аи: рон в о Р 670 | 10 ч. 00 м. 14 ч, 00 м. 
отсо ИУС 0 ч. 24 ч. 00 м. 


1 Такие условия оптимальны для длиннодневных растении, они ана- 
"чны природным условиям в высоких северных широтах. 
Л В своей работе Н. А. Курмангалин показал, что во всех географиче- 
х широтах, где возможно растениеводство в летнее время, период, 
"да солнце выше 30°, почти одинаков (10 —8 ч.). Период освещения 
ванечным светом с преобладанием красных лучей весьма различен. 
горе он равен 14 часам, на крайнем юге всего лишь 4 часам. Таким 
й 


р, изменение длины дня с севера на юг (в летнее время) происходит 
да за счет освещения длинноволновыми красными лучами. 
4, Отсюда становится ясной приспособленность растений длинного дня 
световой стадии к красным длинноволновым лучам. 
з. 3- Шриспособленноеть к температурным условиям па световой 
одии, Световая стадия может проходить только при взаимодействии с 
‚Мпленксом определенных внешних условий. Температурные условия, 
д. В свое время показал акад. Д. А. Долгушин (1935), являются весьма 
п чими в ходе развития растений на световой стадии. Естественно, 
| ‚ каждый вид и сорт имеет свою температурную амплитуду, в пределах 
ми рой световая стадия может осуществляться. Сортовые отличия в 
» Шературных требованиях также доказательно демонстрируют связь 
“ча требований с условиями внешней среды, в которых шло формиро- 
а Ше сорта. Можно сослаться на работу Разумова (1935), где было пока- 
йо, что хлебные злаки (пшеница и рожь) северного происхождения из 
 Чинградской области или с севера Канады могут относительно быстро 
ВХОДИТЬ световую стадию при температуре 71—92. Южные пшеницы 
з равии, Кипра при той же температуре вовсе не способны развиваться. 
Работе Т. В. Олейниковой (1948) для растений короткого дня указы- 
меся, что просо северного происхождения (Иркутск) может проходить 
Сую стадию при 11°, южное же Китайское просо, — проходит өө 
| цо ко при 25° и, наконец, Итальянское просо (бета майса) требует 
в более высокой температуры (30°) для завершения той же стадии. 
пане очевидно, что сорта проса, сложившиеся в климате Сибири 
з Лимате Центрального Китая, формировались при различных темпера- 
Да Ных условиях, что и фиксировалось в требованиях этих растений 


Отдельных этапах онтогенеза. 


В 
3 
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Весь приведенный материал о формировании требований к внешн) 
условиям на отдельных стадиях онтогенеза показывает, что они выр? 
таны организмами в истории их развития под влиянием среды и закрепле 
естественным и искусственным отбором. в 

Действительно, среда и отбор создали шведские озимые ишенй! 
с максимально длинной стадией яровизации, равных которым по степ?! 
озимости нет на земном шаре. Среда и отбор сформировали саратової Й 
озимые пшениць, способные проходить стадию яровизации при отри", 
тельных температурах. Среда и отбор повинны в том, что просо Каза? 
способно проходить световую стадию не только в темноте, но и 7 
слабой напряженности света. М 

Все это свидетельствует о правоте положения мичуринской биологи, 
утверждающей, что «изменения условий жизни вынуждают изменят» 
сам тип развития растительных организмов. Видоизмененный тиц развит, 
является, таким образом, первопричиной изменения наследственно! 
(Лысенко, 1948). 
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ВОПРОСЫ ВОДНОГО РЕЖИМА РАСТЕНИЙ 


А. М. Алекееев 


р 
Первоначальное представление о механизме поступления водії 7 
растительную клетку сводило этот процесе к явлению эндосмоса, расої, 
тривая клетку как своего рода осмометр. В. В. Лепешкин, наприм 
писал: «Таким образом, типичная растительная кл гка пролставяй 
собою как бы миниатюрный осмометр Пфеффера, но гораздо более сов 
шенный; при этом сосуд из пористой глины, поддерживающий осалочі 
перепонку, заменен в нем целлюлозной клеточной оболочкой, а осадочї 8 
перепонка — слоем протоплазмы, выстилающим оболочку» (Лепешкӣ, 
1912, стр. 81). Протоплазме с этой точки зрения приписывалась тол» ў 
роль полупроницаемой перепонки, пропускающей воду и препятствуюй 
проникновению растворенных веществ. б 
Представление о поступлении воды в клетку, как о чисто осмотії 
ском процессе, встретило в дальнейшем серьезную критику, котор 
привела к существенным поправкам. Прежде всего оказалось нео 
димым учесть роль оболочки, которая, подвергаясь при вхождении 80 
в клетку растяжению, своим упругим противодавлением оказывает 
возрастающее противодействие осмотическому всасыванию воды в клеткі 
Давление оболочки, называемое часто радиальным давлением (В), числей 7 
равно тургорному давлению (А = Т). Таким образом, возникло предої 
ление о сосущей силе, определяемой разностью между осмотичесе я 
давлением клеточного сока и тургорным давлением (9 =Р ад і 
о реальной причине вхождения воды в клетку. Согласно учению о сосу і 
силе, поступление воды в растительную клетку рассматривается К 
в основном осмотический процесс, но осложненный влиянием упруї 
сил клеточной оболочки. Р 
Разработка учения о сосущей силе клеток представляла, несомнен? 
шаг вперед на пути изучения процесса поступления воды в растен? 
Однако оно не лишено существенных недостатков. Уделяя должное В і 
мание оболочкам клеток в процессе поглощения воды, учение о сое) 
силе игнорирует активную роль протоплазмы, которой попрежнё 
приписывается лишь роль перепонки, оказывающей то или иное сої 
тивление фильтрации через нее воды. Попрежнему поступление в0 Е 
в растительную клетку рассматривается как поступление ее в вакуол 
поступлению же воды в самую протоплазму совершенно не уделяе 


ГЫ 


внимания. ої 

Означенная односторонность прежних представлений вызвала в П а 
леднее время естественную реакцию: появились гипотезы, выдвига10 
на первое место в этом процессе активную роль протоплазмы, появило 
Учение о неосмотическом передвижении воды из протоплазмы в клеточі 


г 


А 20.7 
сок. Так, в недавно появившейся статье Н. А. Максимов (1946), стр. 169 


1 
НИ 
ущё 
и, 
Ю 
то 
ції 
б 
й 
| 
| 


и Вопросы водного режима растений 299 
| 


1) : 

М пишет: «Опыты Мэсона и Филлиса, Беннет-Кларка и некоторых 
‚УГих авторов (в особенности ван-Овербеек, 1944) заставляют нас 
» (Орне пересмотреть наши представления о растительной клетке 
п Осмотической системе. Если раньше мы считали, что клеточный сок, 
4 ленный от протоплазмы полупроницаемым тонопластом, оказывает 
дь ее гидростатическое давление, соответствующее его осмотическому 
оу тезию, и заставляет ее растягиваться и плотно прижиматься к кле- 

Е" стенке, передавая ей это давление и вызывая в ней тургорное напря- 
а і, то теперь приходится признать, что протоплазма активно выдав- 
отет воду в вакуолю, которая находится под давлением со стороны 
С оодчазмы ... Передвижение воды в протоплазме оказывается при этом 
® Рным, она легче передвигается снаружи внутрь, от оболочки к ваку- 
й чем обратно. Образование вакуоли, согласно этим воззрениям, 
м Яется актом секреции воды и растворенных в ней веществ, вопреки 
и Диенту концентрации, а классическая формула осмотических соот- 
ј № и в клетке..., именно ЭР == ОР — ИР, т. е. что сосущая 
ое равна осмотическому давлению клеточного содержимого минус 
р ‘Чводавление клеточной оболочки, заменяется новой формулой 
1а — (ОР - АР) — МР, т. е. что величина сосущей силы определяется 
й рой осмотического давления клеточного сока и „активного“ давления 
іа" ВЫзываемого экскрецией в него воды из протоплазмы минус противо- 
не клеточной оболочки. И при этом АР может быть не только 
ё, ше или равно ОР, но даже больше его. Чем вызывается эта активная 
Ма Реция воды и растворенных в ней веществ в вакуолю, — добавляет 
| симов, —пока что остается невыясненным». 

„ отя новые взгляды о поступлении воды в клетку и не могут считаться 
Точно обоснованными,! все же они представляют большой интерес. 
оно представлению, развиваемому мною в ряде работ (Алексеев, 
и ‚› 1946, 1947), передвижение воды из окружающей среды в растение 
ід оратно определяется соотношением рассеиваемости воды в растении 
Мб Наружной среде. Мерилом рассеиваемости служит парциальный хими- 
м м потенциал воды. Направление передвижения воды определяется 
№ Иентом ее парциальных химических потенциалов, а состояние равно- 
\, Я — выравниванием разности этих потенциалов. По отношению 
\, Явому организму правильнее было бы говорить о тенденции к уста- 
е ению равновесия, об известной степени приближения к состоянию 
пу Овесия, так как, благодаря сложности условий в живом организме 
\ Фактического установления равновесия дело может и не дойти. С озна- 
ие Ой точки зрения поступление воды в клетки растения или перемеще- 
\,, оды по растению под влиянием неосмотических сил является вполне 
а; Жным, поскольку разность парциальных химических потенциалов 
А может быть обусловлена не только действием осмотических, но и дру- 
\, Сил. механических, химических, электрических, поверхностных 

КД. 

6, При изучении процесса поступления воды в растительную клетку 
уп бы целесообразно расчленить его на три основных момента: 1) по- 
\, Ление воды в клеточную оболочку, 2) поступление воды из оболочки 
Й „потоплазму, 3) поступление воды в клеточный сок из протоплазмы 
ла, посредственно из наружной среды). Поступление воды в оболочку 
00, 10 рассматриваться как процесс набухания последней, поскольку 
о май является коллоидным студнем. Поступление воды в протоплазму 


1 и 
ы В своей работе 1947 г. я привел некоторые критические замечания по этому 
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также должно рассматриваться как процесс набухания, независй* 
от того, является ли протоплазма золем или студнем (об этом будет 8 ! 
речь далее). Наконец, поступление воды из протоплазмы в клеточив, 
сок не может считаться чисто осмотическим процессом (даже в том слу З 
когда клеточный сок лишен гидрофильных коллоидов), так как 7", 
процесс связан с отбуханием протоплазмы или с синерезисом. Из скаЗ", 
ного следует, что (даже, если не принимать указанного расчленения) / 
же поступление воды в растение правильнее рассматривать не как ЧЙ 
осмотический процесс, а как процесс набухания. Вместе с тем слей’ 
отметить, что поступление воды осмотическим путем нельзя противо, 
лагать поступлению ее в процессе набухания, так как осмотиче® И 
поступление воды является одним из ингредиентов процесса набухан 
Как известно, поглощение воды студнем при набухании склалываё!, 
из нескольких процессов: 1) хемогидратация мицелл гидрофиль! 
коллоидов, а также молекул веществ, находящихся в студне в молей 
лярно-дисперсном состоянии (в том числе низкополимерной фракії, 
вещества самого студия); 2) поглощение воды осмотическим путем ", 
внутрь самих мицелл, так и в межмицеллярную жидкость благой й 
наличию в них растворимой низкополимерной фракции; 3) иммобилі?"; 
ция воды рыхло построенными мицеллами высокополимерных коллой”, 
(так называемая геометрически, или структурно связанная вода). В пом 
стых студнях, какими являются клеточные оболочки, вода может и 
поглощаться капиллярным путем. Хемогидратация сопровождается 
делением тепла и увеличением объема студня. Осмотическов поглоще! а 
воды также ведет к увеличению объема студня, но не сопровожда??, 
термическим эффектом. Иммобилизация воды внутри мицелл не 88 
к увеличению объема студня. с 
Гидратация или адсорбция воды молекулами и мицеллами высоко" 
лимерных веществ происходит только по местам активных групп. Так чу 
вода является полярною жидкостью, то такими активными групі», 
могут быть либо ионизованные, либо полярные радикалы. Так, напр, 
мер, у белков активными точками могут быть ионизованные уч 
аминокислот (МН;+ — В — СООН или МН, —В — соо“), слагаюй 
молекулы, а следовательно, мицеллы белка. Гидратация по этим то" и 
должна быть названа ионной гидратацией. Неионизированными а 
ными точками могут быть гетерополярные группы: МН,, МН, СО, з 
СООН и другие. Гидратация в зтом случае называется злектронейтрі де 
ной, и причиной ее является молекулярное взаимодействие между МО", 
кулами растворителя и молекулами и мицеллами растворенного вещей у 
Дело в том, что полярные группы и полярные молекулы обладают И 
стным полем сил, благодаря которому они вступают во взаимодейс" 
друг с другом. Нри гидратации это и приводит полярные молекулы в 
к известной ориентировке около полярных групи молекул или ми 
Вопрос о том, какой тип гидратации — ионный или электро’ 
тральный — играет основную роль при гидратации гидрофильных КФ 
лоидов, остается до сих пор нерешенным, и мнения на этот счет раз? 
ных авторов сильно расходятся. ої 
О том, что гидратация -- в частности белков --может бить обус? 
лена не только их ионизацией, говорит тот факт, что и в изоэлектру а 
ской точке белки сохраняют известную степень гидратапии, пра 
значительно сниженную. ку 
Для нас важно то обстоятельство, что гидратация цепных мой“ | 
высокополимерных веществ происходит не по всей их поверхности, з 
только по месту активных групп. Әто ставит гидратацию в зависим 
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Г Химической природы, от структуры ценных молекул. «Следует запом- 
м Ъ, — пишет в связи с этим С. М. Липатов (1943, стр. 56—57), — что 
"4 При растворении, так и при набухании необходимо считаться не только 
№ Ктом существования у того или иного вещества полярных групи, 
Р со строением молекулы вещества в целом... В этих явлениях необхо- 
у © особенно считаться с той площадью, которая приходится на группы 
"Ярную и неполярную». 
ии ЭЖНО также отметить, что в некоторых случаях химические реак- 
ху! Например гидролиз, могут оказывать влияние на гидратацию, при- 
К" Я к образованию новых полярных груши, если разрыв цепи происходит 
|а есту последних (например гидролиз белков приводит к разрыву 
Тидной связи с образованием новых полярных груши МН, и СООН). 
їм, При гидратации мицелл высокополимерных коллоидов следует еще 
и Ь в виду, что она в этом случае может быть и поверхностной и вну- 
іі дей, В первом случае имеет место гидратация активных групи, рас- 
№, женных на поверхности мицеллы (такая гидратация называется 
и “ «мицеллярной»). Однако благедаря рыхлому сложению мицелл 
‚ ЭКополимерных веществ (из цепных молекул) вода может проникать 
д, Утрь мицелл и вызывать гидратацию активных групи молекул, распо- 
енньх внутри таких мицелл (так называемая «пермутоидная гидра- 
ИЯ»). В известных случаях пермутоидная гидратация может вести 
ж спаду мицелл на молекулы, т. е. к растворению. «Надо обратить особое 
"мание на то, — пишет Липатов (1934, стр. 162), — что частичное 
ау орение является обязательным явлением, сопровождающим набу- 
в, 18, независимо от того, как это набухание происходит — ограниченно 


П 

буо с нею связанный лэнгмюровский мономолекулярный слой воды, 
№ Ним слои воды, все менее и менее связанные с активной группой, 
кетере увеличения их расстояния от последней. Таким образом, возни- 
Ке хо связанная диффузная водная сфера, внутри которой молекулы 

_ сохраняют известную способность теплового движения. 

у, Поглощение воды внутрь мицелл может происходить и осмотическим 
З "М. Согласно представлению физиологов Нортропа и Кунитца,і раз- 
"мому и Липатовым, студень высокополимерных веществ является 
№, дисперсной системой и содержит фракцию низкого молекулярного 
і 2 Хорошо растворимую в воде. Эта фракция располагается не только 
№, Оверхности мицелл студня, но и находится внутри последних. По- 
\ 1160 обстоятельство обусловливает то, что каждая мицелла студня 
мет роль осмотической ячейки, внутри которой находится раствори- 
а фракция, создающая осмотическое давление и обусловливающая 
о Аствие этого приток воды внутрь мицелл. Студень способен набухать 
\ КО тогда, когда осмотическое давление растворимой фракции внутри 
куля превышает осмотическое давление этой фракции снаружи. Нортроп 
моу Нитц считают, что в состоянии равновесия мы имеем силу осмотиче- 
чу 0 давления, уравновешенную зластическими усилиями студня. Поэто- 
р’ ели через Р, обозначимо смотическое давление жидкой фазы, а через 
=: 


силу гое сжатие мицелл, то Р, —Р., == забез Ка, 
№ Илу, вызывающую упру Г целл, 1 „=. 

ЈА А — модуль эластичности студня, У, — объем сухого студня, а 
\, ` Конечный объем студня при равновесии. При наступлении послед- 


і отичесное давление внутри студня компенсируется упругостью 
м Я. 


неограниченно». 
непосредственной близости от активной группы располагается 
| Цитируется по Липатову (1934, стр. 168; 1943, стр. 49). 
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Кроме гипотезы Нортропа и Кунитца, были предложены и дру? 
кинетические гипотезы набухания студней. Так, например, Галлер 10 
писывал известную роль движению самих мицелл в студне. Соверш®, 
щие вибрационное движение мицеллы как бы «захватывают» определ), 
ный объем воды. Мы не можем подробнее останавливаться на этих ГИ | 
тезах. Об одной из них — гипотезе Маттсона — будет еще речь дай, 
в связи с вопросом о влиянии электролитов на набухание. Мы здесь 01%, 
тим только, что студень может набухать и производить работу не той? 
за счет химического взаимодействия (при гидратации), но и за счет кий 
тической подвижности отдельных его фракций. Значение последнего Й", 
тора вытекает уже из того обстоятельства, что набухание идет за 0 
увеличения энтропии. 4 

Роль электролитов при осмотическом поглощении воды студнем мой, 
быть представлена (согласно Маттсону, 1938) следующим обраде 
понизованные группы мицелл посылают со своей поверхности 10! Й 
в раствор, заряжаясь при этом положительно или отрицательно в зай 
симости от посылаемого иона (аниона или катиона). Таким путем око, 
них образуется ионная атмосфера, представляющая собою раствор ио? у 
диффузно распределенньх в дисперсионной среде и удерживаемых ж 
рассеивания электростатическим притяжением со стороны ионизов', 
ных групп. Ионы сольватного слоя создают в нем осмотическое давле? 
равное по величине их электрическому притяжению к мицелле. Ќ ри 
новесному состоянию между ионами сольватного слоя и ионами дис, 
сионной среды, по мнению Маттсона, можно приложить мембран о 
равновесие Доннана. Повышенное осмотическое давление в сольват! 
‘пос вызывает насасывание в него воды. Эта вода удерживается ОК б 
коллоидной мицеллы диффузным слоем ионов. Так, связанную вой и 
без ориентировки молекул у поверхности раздела, по номенкла? 
Маттсона, следует назвать осмотически связанной. Маттсон прий у 
большее значение осмотическому всасыванию воды «ионной атмосфер, 
мицеллы, чем связыванию воды путем собственной гидратации адсор и 
рованных мицеллой ионов. Следует отметить, что при значительной $ 
центрации электролитов в дисперсионной среде студня будет происхой 
отсасывание воды из сольватных слоев, уменьшение набухания и ВАЁ 
с тем уменьшение дзета-потенциала (вследствие сжатия диффузион? 
слоев ионов). М; 

Изложенное представление об осмотически связанной воде позвойй ; 
Маттсону объяснить известное явление гидрофильности почв в при“ ў 
ствии щелочных ионов и гидрофобности в присутствии двухвален! у 
катионов. Была найдена причина, почему наблюдается большее са 
ние воды почвами, насыщенными Ма*-ионом по ‘сравнению с насы й. 
ными Са**-ионом. Объяснено изменение набухания почвенных колі", 
дов в зависимости от количества присутствующих в растворе ио 

Пермутоидное набухание, являющееся типичным для высокой, 
мерных воществ, должно рассматриваться как процесс агрегациді з 
диспергационньй, причем вода как полярная жидкость будет встӯ я 
во взаимодействие лишь с полярными группами молекул и мицелл сту б 
Неполярные же группы своими аттракционными силами будут спо 
ствовать связи между молекулами в мицеллах и между самими мицеля? ді 

й 


обусловливая известную агрегативную устойчивость студня. Вы, 
с тем, как уже отмечалось выше, набухание всегда сопровождая 
известным растворением студня. Набухание как ограниченный про? ој 
наблюдается только у тех высокополимерных веществ, которые в ДАЙ 
дисперсионной среде не способны самопроизвольно растворяться. 
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цесс набухания может перейти в процесс растворения только выну- 
паво, т. е. или путем пептизации студня различными веществами. 
повышением температуры. 
1р, СВЯЗИ со сказанным выше большой интерес представляет исследо- 
105. Влияния температуры на набухание. Нагревание студня должно, 
ОЙ стороны, уменьшать степень гидратации | ( и тем самым, следо- 
аз Льно, и набухание), с другой стороны, оно должно способствовать 
ге рыву связей между мицеллами и молекулами студня и, следовательно, 
'\, Обетвовать набуханию. Опыт показал, что в большинстве случаев 
іб “ратурный коэффициент набухания является положительным, т. е. 
їси, Хание (скорость и равновесное значение) увеличивается с повышением 
не зратурь, Это обстоятельство Липатов объясняет тем, что «с повыше- 
и температуры энергия расходуется не только на частичную дегидра- 
ро частиц, но, главным образом, на ослабление связей между непо- 
ми группами, вследствие чего происходит увеличение расстояния 
му элементами в студне, структура его разрыхляется и вода захваты- 
д5, чисто геометрически... Повышая температуру, мы преодолеваем 
у неполярной связи, при этом набухание резко возрастает» (Липатов. 
› Стр. 46, 52). 
- Кроме разрыва неполярной связи, происходит и частичное разруше- 


1 
м Наиболее слабо построенных мицелл. С ростом температуры идет 
№, Ческая диссоциация мицелл и увеличивается количество продуктов 
4 - Регации в студне. Последние адсорбируются на мицеллах студня 
\, агодаря своей растворимости понижают сопротивление упругой 
Б студня, т. е. пептизируют его. Таким образом, при нагревании набу- 
і может принять характер пептизационного набухания. 

Чу Нагрование должно влиять и на осмотическое поглощение воды 
р нем при набухании, так как с ростом температуры увеличивается 
у ическая энергия частиц (вибрирование их), вызывающая осмоти- 
оу ий эффект. Поэтому если набухание является осмотическим процес- 
15170 оно должно возрастать с повышением температуры, но в согласии 
о авнением: Р-- АТС. Опыт, однако, дает значительно большие вели- 
би „ Для температурного коэффициента набухания. По этому поводу Липа- 
д, шет: «Остается одно наиболее вероятное предположение: набухание 
№, "ся осмотическим процессом, но с ростом температуры идет терми- 
ай диссоциация, делающая отдельные частицы более кинетически 
а одными и увеличивающая число частиц» (Липатов, 1943, стр. 49). 
ыле с тем высокий и притом положительный температурный коэффи- 
№: Набухания говорит, как уже отмечалось выше, против исключи- 
ТОЙ роли в этом явлении процесса гидратации. Все это свидетельствует 
й ау ности процесса набухания. Тот же вывод следует и из других экспе- 
(0 тальных фактов. Эти факты были подмечены рядом исследователей 
ще бенно хорошо освещены В. Оствальдом, формулировавшим известное 
о Зило осадков». Мы не можем здесь входить в детальное рассмотрение 
м. Правила, так как это завело бы нас слишком далеко, и потому только 
а, (М, что сущность «правила осадков» заключается в том, что набухание 
р тея функцией как навески студня, так и объема жидкости, взятой 

в абухания. 5 

{ заключение остановимся на влиянии электролитов на набухание 
зу Я. Кроме влияния на осмотическое поглощение воды набухающим 
994 о котором уже говорилось выше, электролиты могут играть 


| 
ий Уменьшение гидратации при нагревании должно наступить вследствие уси- 
Теплового движения молекул воды. 
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роль пептизаторов, увеличивающих степень гидратации коллоид)? 
Особенно наглядно это удалось показать на агаре, содержание элект, 
литов в котором оказывается значительным. У агара наблюдалось рез ИЙ 
уменьшение набухания во времени при диализе. Опыты с крахмал 
показали, что Ма-крахмал более гидрофилен, т. е. больше спосо Й 
связывать воду, чем Са-крахмал. Наконец, опыты с торфом вмяви», 
что, если поглощенный катион (Мат) производит пептизацию, то это ПР. 
водит к увеличению количества связанной торфом воды. Если же пог, 
щенный катион способствует коагуляции (Са++), то это ведет к умен! 
нию количества связанной торфом воды. 1) Р 

Большой интерес представляют опыты А. В. Думанского с сотр}, 
никами, в которых изучалось влияние малых концентраций электроли 
(не более сотых долей граммолекулы). Объектами исследования 


у 
почва, торф, крахмал, желатина и уголь. Опыты эти показали, что по М 


4, 
р 


увеличения концентрации электролита сначала идет повышение споб", 
ности коллоидов связывать воду, достигающее максимума, а затем “а 
способность падает. Аналогично изменяется с концентрацией электрол* 
и величина дзета-потенциала. Отсюда следует вывод, что между величи И 
дзета-потенциала и количеством связанной коллоидами воды име’, 
определенное соотношение и что адсорбированные ионы могут повні", 
гидратацию в той мере (в пределах тех концентраций), в какой они 0 

собны повышать величину дзета-потенциала. «Наиболее сильное влий И 
заряда оказывают кислоты и основания, — шишет Думанский, — при" 
величина набухания при возрастающей концентрации кислоты прохо 


через максимум» (Думанский, 1937, стр. 413). дї го 


Другим обстоятельством, определяющим влияние ионов на гидр?, 
цию, является их собственная способность к связыванию воды (к гид 
тации), соответствующая положению иона в лиотропном ряду Гоф і 
стера. Особенное значение это должно иметь при обменной адсорбії" б 
так как ясно, что при замещении на адсорбирующей поверхности дру 
ионов более сильно гидратируемым ионом общая степень гидрата 
поверхности должна повыситься. ої 
Большое значение при набухании (гидратации) гидрофильных ие 
лоидов, особенно белков, имеет рН среды. «Чем дальше находится 1"; 
лоид от изоэлектрической точки, — пишет Думанский, — чем бол? 
увеличивается мицеллярный заряд, тем больше становится постоян! з 
дипольный момент мицеллы и количество связанной воды» (Думаной ў 
1940, стр. 96). Изоэлектрический желатин, например, дает мини ой 
набухания в воде. Ввиду сказанного определения набухания без У 
изменения рН могут дать случайные величины. я 


Заметим еще, что примесь к воде органических веществ обычно 00 00. 


жает степень набухания гидрофильных студней, особенно в том оў“ 
если прибавленные вещества сами сильно гидратируются. Здесь, навер р 
имеет большое значение дипольное строение молекулы и величина диз/" 
трической постоянной. сі 

До сих пор мы все время говорили о набухании студня, но, соглӣ М 
современным представлениям, можно говорить о . явлении набуха ий 
и в золе высокополимерного коллоида. Благодаря рыхлому строе! д 
мицелл такого коллоида и наличию внутри них низкополимерной фрак 
возможна не только мицеллярная и пермутоидная гидратация, но и 08 $ 
тическое проникновение воды внутрь мицелл и, следовательно, их Н ни? 
хание. В. Оствальд (1919) предложил наблюдаемое осмотическое давл? Г) 
в золе рассматривать как сумму двух давлений: осмотического давл? Юю 
и давления набухания. Эти соотношения могут быть выражены сле 
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Т вт 
Чим уравнением: ж. С 4 х С", где = С — осмотическое давление, 
|С М 
— давление набухания. Это уравнение показывает, что при большом 


ЗН 

М чении для М (молеклуярный вес) первый член становится очень малым, 

и олюдаемое давление в сущности обусловливается давлением набуха- 
Я, 


К Нам пришлось сделать довольно большой экскурс в область коллоид- 
|а, химии с той целью, чтобы обосновать в дальнейшем целесообразность 
ерпретации водного режима растений именно с этой точки зрения. 
а Пачнем с вопроса о поступлении воды в оболочку клеток и оее даль- 
Чем передвижении из оболочки в протоплазму. 
би болочки растительных клеток представляют собою одновременно 
| нь рофильные студни и капиллярно-пористые тела (благодаря наличию 
ох поровых каналов). Большей частью они неоднородны и в химиче- 
лоу. отношении (например кроме целлюлозы, содержат еще гемицеллю- 
ть. И пектиновые вещества) и потому состоят из компонентов различной 
поени гидрофильности. Все это делает процесс их набухания очень 
ду ным, Остановимся на некоторых особенностях набухания целлю- 
оа Изучение влияния дзета-потенциала на влажность целлюлозы 
еу Зало, что изменение потенциала сопровождается изменением коли- 
0р Ва воды, сорбированной в виде пара: минимуму дзета-потенциала 
Чает минимум способности адсорбировать водяной пар. Гидратация 
\ у Юлозы в присутствии электролитов зависит от валентности последних, 
м От лиофильности. Соли с одновалентными ионами обусловливают 
м Чаковое количество связанной целлюлозой воды; соли с двухвалент- 
„И понами также дают одинаковое количество, но количество воды, 
а пеляемое одновалентными солями, больше, чем определяемое двух- 
№. "ными. Из этого и следует, что влияния гидратации ионов не заме- 
ы а влияет лишь их валентность. При больших концентрациях 
то (150 —200 миллимолей на 1 л) кривые изотерм всех солей сливаются, 
ща Отвечает прочно связанному мономолекулярному слою воды. Важно 
е 07метить, что целлюлоза, как показали многие рентгенографические 
\ дования, не обнаруживает интрамицеллярного проникновения воды, 
пермутоидного набухания (Думанский, 1940, стр. 119, 129, 133). 
‚(ас — с точки зрения проведения воды через оболочку клетки в про- 
\ Мазму — представляет большой интерес процесс миграции воды 
ма ще оболочки, называемый «влагопроводностью». «Под миграцией 
и” вообще и в коллоидном теле, — пишет А. В. Лыков, — мы пони- 
\), 10бое перемещение влаги как в виде жидкости, так и в виде пара 
За Влиянием различных сил» (1946, стр. 49). Основными движущими 
Поу Ми миграции воды он считает осмотические силы: «внутри коллоид- 
и. ела влага может перемещаться в виде пара и в виде жидкости, под 
1 Вием диффузпонно-осмотических сил» (стр. 50). Однако Лыков 
о" Сает и другой случай перемещения влаги внутри коллоидного тела: 
ар Влиянием разности температур. Если внутри тела существует темпе- 
3 Рныії градиент, то влага перемещается по направлению потока тепла. 
№ 1Вление было зкепериментально доказано Лыковым и названо им 
к ЭДиффузией. Движущей силой термодиффузии является молекуляр- 
\„,`Вижение. Чем больше температура, тем больше скорость движения 
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ТОВ», 
и Ул (рассеиваемость), а отсюда и стремление их переместиться 
у геу с более низкой температурой (где рассеиваемость меньше). Если 


КУ 1лоидном теле имеются капилляры («капиллярно-пористое коллоид- 
Ка пло», по терминологий Лькова), то внем возможна миграция влаги 
ОД влиянием диффузионно-осмотических, так и капиллярньх сил. 
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Следует отметить, что скорость капиллярного перемещения зжидкоб?" 
зависит от градиента капиллярного потенциала, характеризующ и 
потенциальную энергию поля капиллярных сил. С увеличением влажное! 
тела капиллярная проводимость уменьшается. В капиллярно-порисї 
теле влага может перемещаться и под влиянием разности температу? 
«С увеличением температуры, — пишет Лыков, — поверхностное натя" 
ние уменьшается, поэтому капиллярный потенциал пористого тела Дъ 
мест с более высокой температурой будет меньше. Тогда в пористом т 
будет происходить перемещение жидкости по направлению потока те" 
в силу уменьшения капиллярного потенциала при увеличении темпе И 
туры. Это явление миграции влаги под влиянием разности темпера, 
аналогично явлению термодиффузии влаги в коллоидном теле» (197 
стр. 56). 

В книге Лыкова даны критерии для количественной характерис 
влагопроводности коллоидных и капиллярно-пористых коллоидных " 
Однако останавливаться на этом мы здесь не имеем возможности: ‘у 
завело бы нас слишком далеко. В работах Лыкова предметом изучей 
были коллоидные вещества пищевой промышленности. Интересно было 
аналогичные исследования провести с растениями. 

Перейдем теперь к рассмотрению поступления воды в протопла 
и влияния на него различных факторов. и. 

Большой интерес представляет исследование влияния нагревай з 
Чисто осмотическое поступление воды должно ускоряться с повышен" џ 
температуры, но температурный коэффициент в этом случае не м0 ў 
быть большим (согласно уравнению Р == АСТ). Напротив, в 07) 
пермутоидного пептизационного набухания температурный коэффици, 
как уже отмечалось выше, может достигать значительной величі 
В известном руководстве по физиологии растений С. П. Костычева (1%, 
приведены, правда, немногочисленные данные по величине темпер?“ 
ных коэффициентов поступления воды в ткани некоторых расте?? 7 
Автор приходит к выводу, что «вообще, рассматриваемые температуру 
коэффициенты выше температурных коэффициентов физических Рі; 
цессов, хотя для различных растений и даже для различных ТЕ?" 
одного и того же растения они не одинаковы»... «Однако, — добав? і 
Костычев, — заключать отсюда, что поступление воды представ" у 
собою химический процесс, было бы, само собою разумеется, поспей у 
(1933, стр. 80). Такое сомнение вполне уместно, если поступление быў 
в клетки рассматривать как чисто физиологический процесе осмоса. * а 
бирая вопрос о сосущей силе клеток, Костычев, однако, вмоказб і 
сомнение в правильности такого представления. «При определ р 
сосущей силы, — пишет он, — предполагается, что только централ”, | 
вакуоль поглощает и выделяет воду. В действительности же колонці 
протоплазмь и клеточного сока могут набухать и отдавать воду? 
же, стр. 78). М 

Относительно высокие температурные коэффициенты поглош ў 
воды растительными тканями могут служить указанием на то, что В, «ў 
процессе играет известную роль пермутоидное пептизационное набу 
ние гидрофильных коллоидов протоплазмы. Однако этот вопрос еще ' 
специальных исследований. чай 

Повышение температуры (в известных пределах) усиливает пої 
воды корнем. В качестве примера укажу на данные работы О. м. п 
бецковой (1935). В заключительных тезисах своей статьи она ПИ б 
«Большая скорость плача при высокой температуре не сопровожйе д 
повышением осмотического давления, что указывает на большое зна“ 
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Меньшения сопротивления тканей фильтрации воды» (стр. 304). Под 
у ЭТическим давлением здесь понимается осмотическое давление пасоки. 
юри чпениє сопротивления фильтрации воды через клетки паренхимы 
- корня, несомненно, объясняется увеличением набухания коллоидов 
М п, клеток. Влияние температуры на проведение воды через клетки 
"Р тела растения интересно было бы исследовать с точки зрения 
а Детавлений Лыкова о термодиффузии воды через коллоидные и капил- 
Рно-пористые коллоидные тела, о которых говорилось выше. 


а Отметим еще одно обстоятельство: пептизанионное пермутоидное 
М `Ухание протоплазмы при повышенной температуре может вести 
тичному разрушению коллоидов протоплазмы через их дезагрега- 
«7 Обстоятельство это представляет несомненный интерес при изучении 
№ енностей водного режима растений в связи с их жаростойкостью. 
о ЖНо, что в этом одна из причин, почему растения, богатые водою, 
№, 10тен часто менее жаростойкими, почему сырой жар действует губи- 
адре, чем сухой. Заппер (Ѕаррег, 1935) считает, что из факторов, опре- 
Пон Ющих жаростойкость растений, наиболее существенным является 
шение жароустойчивости при обезвоживании протоплазмы. 
Весьма большой и, на наш взгляд, актуальной является проблема 
и ния электролитов на водный режим растения. В то время как при 
Ҹ опий водного режима почвы давно уже придают большое значение 
о сти поглощения и составу поглощенных почвой ионов (Соколовский, 
ти Кюн, 1932; Фагелер, 1932; Алешин, 1936; Маттсон, 1938 и др.),' 
ци изучении водного режима растений этим обстоятельствам уделяли 
Под мало внимания. Поэтому в данной области представляется широкое 
" Для исследовательской работы. 


Из всего сказанного выше относительно влияния электролитов на набу- 
№ © видно, что в малых концентрациях электролиты могут усиливать 
у, Ухание, тогда как в больших концентрациях они его уменьшают. 
д Чение набухания под влиянием слабых растворов электролитов может 
ТА исходить: 1) за счет увеличения дзета-потенциала коллоидных мицелл 
о оированными ионами; 2) за счет осмотического поглощения воды 
ными атмосферами, которые создаются при адсорбции ионов ионизо- 
Шу (Ми группами мицелл (по Маттсону); 3) за счет обменной адсорб- 
і. При которой более способные гидратироваться ионы вытесняют 
а, Оллоидных мицелл ионы с меньшей способностью; в данном случае 
р Мвается положение ионов в лпотропном ряду; 4) за счет увеличения 
др зации и диспергирования коллоидных мицелл, причем набухание 
б, Шмает характер пермутоидного. Уменьшение набухания в более 
СА ких растворах электролитов объясняется осмотическим действием 
№, Х растворов, отнимающих воду от коллоидных мицелл. В этом слу- 
ма РОмсходит уменьшение дзета-потенциала и возможна частичная 
Так Уляция коллоидов, сопровождающаяся потерей как гидратационной, 
а структурно связанной воды, и, следовательно, уменьшением набу- 


Чур Остановимся теперь на некоторых примерах, показывающих, что пере- 
троенными выше способами электролиты могут влиять и на набухание 
Топлазмы и на водный режим растений. 


д, Н. Л. Удольская (1934) на основании опытов с различными сортами 
пу, 200 пшеницы пришла к выводу, что растения, удобренные фосфором, 
Чу при меньшем общем запасе воды повышенную водоудерживаю- 
Що способность плазмы, под которой она, повидимому, понимает боль- 

` Содержание в таких растениях связанной воды. К сожалению, в ра- 
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боте не приведено никакого цифрового материала для подтверждей"" 
этого вывода. р 

И. Н. Кукса (1939), на оснований опытов с озимой пшеницей, У и 
зывает, что растения, получившие обильное фосфорное питание, ИМ® 
большее количество связанной воды. Р 

Г. Г. Демиденко и Р. А. Баринова (1937, стр. 595—596) наблюд? р 
у растений сахарной свеклы, удобренных натронной селитрой и суп 
фосфатом, повышенное содержание гидрофильных коллоидов как "1 
оптимальном, так и при недостаточном водоснабжении. Хлористый к’, 
повышал содержание гидрофильных коллоидов только в условиях о 
мального увлажнения, а при недостаточном водоснабжении мог его д, 
понижать. На основании определения поверхностного натяжения и 7, 
кости выжатого сока авторы считают возможным сделать заключей", 
что «высокие дисперсионные свойства хлористого калия создают пов’. 
ностное осмотическое давление, удерживают воду растворителя на пове? 
ности мицелл и как следствие отбухание коллоидов». Наоборот, «от 
деление поверхностного натяжения клеточного сока по вариантам © “и 
ронной селитрой... дает основание говорить о внутримицелляр 
расположении воды растворителя, обеспечивающем набухание ко с 
идов». На наш взгляд, заключения эти нельзя считать достаточно обо? і 
ванными. Сами авторы считают свои исследования лишь рекогно? 
ровочными. и 

Большой интерес представляют довольно обширные исследовай р 
Ричардса и Шин-Шепг-хана (Віспатдз апі Збіп-ЗПпепо-Бап, 1940). Пр, 
меняя метод множественного корреляционного анализа, эти авторы 1" у 
лись установить зависимость содержания воды в листьях от содерж? 
в них тех или иных зольных элементов. Опытным растением был ячм? М 
который выращивался в водных растворах при различных услов 
минерального питания. Удалось установить тесную положителР 7, 
корреляцию между содержанием воды и натрия в листьях. Наобо в 
корреляция между содержанием воды и калия оказалась отрицател?" и 
п слабо выраженной. Корреляция между водой и кальцием также ока 
лась отрицательной. Устранение влияния фосфора не оказывало супи 
венного влияния на эту корреляцию. Наоборот, устранение влияния / ї 
рия приводило к обращению знака коэффициента корреляции ме? П 
водой и кальцием. Это говорит о том, что при отсутствии влияния нати 
кальций повышает содержание воды в листьях. Общий когффиці ці 
корреляции между содержанием воды и фосфора имеет положител?! М 
знак и значительную величину. Величина и знак этого коэффици и 
не менялись от устранения влияния калия и кальция. Однако устраї" ц, 
влияния натрия приводило к уменьшению величины этого коэффиций и 
но без изменения его знака. Это говорит о том, что положительное Й" цу 
ние фосфора на содержание воды в листьях сохранилось и в этом СЛУ ў 
но было песколько ослаблено. Равным образом устранение влияний * у 
фора приводило к уменьшению корреляции между водою п натрием "у 
стьях, правда, незначительному. К сожалению, в работе учитыва? ці 
только общее содержание воды в листьях, почему добытые резул” ді 
не могли получить надлежащего освещения с коллоидно-химичё 
точки зрения. і 

В нашей совместной работе с Сулеймановым (1947) мы МА? ий 
влияние засоления почвы хлористым натрием на водный режим по?! 6б 
и пришли к выводу, что оно приводит к увеличению содержания в лис 107 
связанной воды, притом как осмотически, так и коллоидно связан оў 
Первое объясняется накоплением в растении ионов натрия, отличаю 


/ 
Й 
У 


в Вопросы водного режима растений 309 


"вой степенью гидратации и пептизацией под влиянием натрия белко- 
а, коллоидов протоплазмы, что должно вести к повышению осмотиче- 
„ 0 давления коллоидной фракции протоплазмы за счет увеличения 
и епени дисперсности. Увеличение коллоидно связанной воды в листьях 
| ло произойти за счет усиления степени гидратации ионизованных 
і о калов белковых молекул и за счет увеличения степени дисперсности 
ру тизации) белковых коллоидов нод влиянием ионов хлористого нат- 
ў. " благодаря чему воде открылась возможность проникнуть внутрь 
Нових мицелл, и набухание протоплазмы из мицеллярного стало 
Мутоидным. 

Їнтересно, что аналогичное действие хлористый натрий оказал 
З а ‘набухание протоплазмы дрожжей, что было показано моей сотруд- 
мы К. А. Бадановой (1947). Пептизационный пермутоидный характер 
‚ Ухания дрожжей подтверждается и тем, что оно оказалось подчиняю- 
Ся правилу осадков В. Оствальда. Хлористый натрий повышал 
мержание в клетках дрожжей связанной воды; хлористый кальций, 

Зорот, его уменьшал. 
ши Возможно, что положительное влияние хлористого натрия на пепти- 
тро и набухание коллоидов протоплазмы (примеры которого были 
и ведены выше) в известной мере объясняется дезассоциирующим дей- 
№ Мем этой соли на воду. Необходимо помнить, что из всех жидкостей 

Да показывает в чистом состоянии наибольшую, в растворах — наимень- 
„Ую ассоциированность. Ассоциация молекул дисперсионной среды 
„ Жна препятствовать набуханию, так как при ассоциадии силовое 

ле полярных групп оказывается в значительной степени насыщенным 

активным взаимодействием друг с другом. Набухание возможно 
ко тогда, когда энергия, соответствующая гидратации, больше, чем 
є Вия взаимодействия между молекулами воды. Поэтому все факторы, 
Хи обствующие дезассоциации воды, должны усиливать набухание. 
и, рады упрощазот структуру воды благодаря дезассоциирующему дей- 
р Ию на воду иона хлора. Катионы оказывают тем большее дезассоци- 
у. Ующее влияние на воду, чем больше ионный радиус. Ион натрия зани- 
и б по величине ионного радиуса второе место (после иона калия) в ряде 
в щелочных металлов и должен поэтому влиять на воду дезассоци- 

"Ющим образом. ! 

сожалению, с означенной точки зрения влияние электролитов 

Водный режим растений еще не было предметом специальных иссле- 

Заний, хотя оно, несомненно, представляєт большой интерес. 
ни е говоря уже о физиологах, даже физико-химики мало обращали 

"Мания на изменения строения воды, находясь под влиянием кинети- 
лаской теорпи растворов, фиксирующей свое внимание на поведении 
ра, Иц растворенного вещества й игнорирующей то рлияние, которое 

"%вореиные вещества могут оказывать на воду. 
їв Наконец, остановлюсь еще на нашем с Н. А. Гусевым недавнем сов- 
М ном исследовании (1947), в котором растворы солей вводились в расте- 
Из Че через корни, а путем инфильтрацип непосредственно в листья. 
9 их влияние на водный режим листьев. Опытным растением 
“у яровая пшеница. Для инфильтрации применялись однопроцентные 
ку. воры Ма Н,РО,-Н.О иСаНРО,-2Н,0. Опыты показали, что абсолютное 

Ичество связанной воды в листьях, инъецированных растворами фос - 
ть Ошнокцслых солей, выше, чем в листьях контрольных растений, что под- 

Рждает данные выше цитированных работ Удольской и Кукса. Коли- 


чи 


" Более подробно об этом см.: Фрицман (1935), Алексеев (1941). 
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чество связанной воды, отнесенное к единице сухого веса, оказало“ 
максимальным в листьях, инъецированных раствором фосфорнокисл0" 
натрия, что объясняется диспергирующим (пептизирующим) действий, 
иона натрия и одновременным увеличением степени гидратации коллоий0 5 
листьев. Количество коллоидно связанной воды, отнесенноє к едині" 
сухого веса, в фазе кущения оказалось максимальным В листьях, инфий? 
трированных раствором фосфорнокислого натрия (что может быть объ 7 
нено диспергирующим действием иона натрия и увеличением стене’ 
гидратации) и минимальным — в листьях, инфильтрированных раст», 
ром фосфорнокислого кальция (что может быть объяснено обрати?" 
действием иона кальция на гидрофильные коллоиды: уменьшением 0" 
пени дисперсности и степени гидратации). 

Приведенные примеры показывают, что изучение влияния элект! 
литов на водный режим растений, проводимое на базе коллоидно-ХИМ, 
ческих представлений, является многообещающим. В настоящее вре’, 
мы располагаем в этом отношении лишь отрывочными данными, и сиб А 
матические углубленные исследования представляются поэтому край 
желательными. й 

При изучении влияния электролитов на водный режим растен", 
следует иметь в виду, что электролиты могут распределяться в расте!! 
неравномерно; могут существовать более или менее постоянные градие! , 
концентраций тех или иных элементов. Примеры можно найти в кн 
Д. А. Сабинина (1940). Там, например, указывается наличие акропета?, 
ного градиента содержания кальция и бора и базипетального градие!, | 
общего содержания азота. Очень интересные данные сообщаются дм 
табака. У этого растения при общем акропетальном градиенте содержа, 
серы имеются два различно направленных градиента соединений «ер Ў 
Содержание физиологически наиболее важных форм, как, например, белі, 
вая сера и сера сульфгидрильных групп, падает от верхних листьев к нит, 
ним, в то время как содержание сульфатной серы имеет ясно выражен! 
акропетальный градиент. Принимая во внимание то существенное вай 
ние, какое оказывают электролиты на состояние воды в растении и 0 ко 
ром уже говорилось выше, можно предполагать, что и градиенты их К?, 
центрации должны иметь определенное значение для водного режі?" 
растений. Вопрос этот, несомненно, заслуживает исследования. И 

Весьма существенное значение для водного режима растения дол, 
иметь и форма нахождения того или иного минерального элемента в ра‘, 
нии: в растворенном состоянии или адсорбированные коллоидами 
топлазмь они должны оказывать различное влияние на водный ре. 
растений. Интересно, что форма нахождения зависит от возраста растени) | 
В работе И. И. Колосова, Ю. А. Самыгина и М. И. Сорокина (1% 
имеются данные, как меняется с возрастом растения содержание В! 
воднорастворимого и адсорбированного кальция и калия. 

Перейдем теперь к вопросу о переходе из протоплазмы в кл! й 
ный сок и начнем с представления об «активном удавлений протоплаз“ Й 
обусловливающем экскрецию воды в вакуолю. Если принять, что про", 
плазма имеет характер золя, то, опираясь на В. Оствальда,! можно ПР", 
положить наличие в ней осмотического давления и давления набухайй и 
причем последнее присуще преимущественно самой протоплазме, так р 
в ней в основном сосредоточены гидрофильные коллоиды, а осмотиче?; ую 
давление — преимущественно клеточному соку, представляющему 00" 


ж 


оті их 


уд 


д" 

й зр" 

1 Нужно, правда, заметить, что представления В. Оствальда встретили 89 Р 
. 7 І д М р 


жения со стороны пекоторых химиков коллоидников. 
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твор различных веществ. С означенной точки зрения «активное» давле- 
д протоплазмы должно быть связано с давлением набухания последней 
„” В частности, с давлением гидратации). Повидимому, к такому пред- 
` Звлению склонялись Мэзон и Филлис (1939), когда писали, что секре- 
„Я воды протоилазмой в вакуолю определяется «имбибиционным давле- 
Чем». Правда, они не дают дальнейшей расшифровки того, что они пони- 
та под «имбибиционным давлением». Равновесие наступит при таком 
хар шении давлений вакуоли и протоплазмы, при котором парциальный 
„ Ический потенциал воды клеточного сока станет равным таковому 
с ЗЫ, находящейся в протоплазме, так как в противном случае должен 
й произойти переход из вакуоли в протоплазму или обратно. Данные 
м Нет-Кларка и Бексона (1940) показали, что это может иметь место 
зи в том случае, когда протоплазматический сок имеет более высокое 
"Лотическов давление и, следовательно, более высокую концентрапию 
‚створенных веществ, чем сок вакуоли. Поскольку эти данные представ- 
Ют большой интерес, приведу таблицу из их работы.! 


0 О 
“Мотическое давление (в атмосферах) в клетках листьев различных растений 
. 


` по Беннет-Кларк 
соні ( рку) ме 
Огмотиче ‘кое давление Бук Свокла Дикий Хлопчатник 
аг З випоград 
я з м о зннняо з 
№, | | 
петка (плазмолитич ские дан- | а 
еее нія вою з 8082 14 15—16 22 
би .. с 
В, оплазматич зский во о оо в 108081 — 25 17—18 
\’олярный сок. .. "| 5-8 7 5—7 9—10 


№, Если верить цифрам этой таблицы, если признать, что они получены 
№, Жически безупречно, то их должно рассматривать как пример равно- 
Зк между водой вакуоли и протоплазмы без равенства концентраций. 
“Ман возникает ряд вопросов: как возможно существование вакуоли 
т. Таком избытке давления со стороны протоплазмы, если допустить, 
б" протоплазма насыщена водою; а если допустить наличие дефицита 
М М в протоплазме, то как объяснить, почему вода из вакуоли не перехо- 
м В протоплазму? Очевидно, в протоплазме действуют какие-то факторы, 
№ Пающие парциальный химический потенциал находящейся в ней 
о ёе активность, до уровня воды вакуоли. Таковыми могли бы быть 
з РУгие силы мицелл, аттракционные силы слагающих их молекул, про- 

ОДействующиє увеличению объема мицелл (по приведенной выше 
коз ле Нортропа и Кунитца). Согласно означенному представлению, 
да екулярно дисперсные вещества, определяющие высокое осмотическое 
но протоплазматического сока, должны преимущественно нахо- 
боб Ся внутри мицелл, являясь, может быть, в основном низкополимер- 
те Фракцией вещества самих мицелл, тогда как концентрация межмицел- 
ї М жидкости протоплазмы должна быть по концентрации близкой 

Куолярному соку. 
Па Іоложение, что набухание возможно лишь в том случае, когда кон- 
\ра, Рация растворимой фракции внутри мицелл выше наружной концен- 
ци, лежит, как мы видели выше, в основе осмотической теории набу- 


ха, 
Г Рг о 
Чя Нортропа п Кунитца, принимаемой и Липатовым. Маттсон, который 


- 


| Цитируется по Максимову (1946). 
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представляет себе механизм осмотического набухания несколько пна? 
(о чем была речь выше), также считает, что концентрация межмии 
лярной жидкости должна быть ниже таковой вблизи поверхности М”. 
целлы. Высокое осмотическое давление внутри мицелл протоплаз",, 
уравновешиваєтся аттракционными силами, вызывающими с" 
мицелл. Благодаря этому активность внутримицеллярной воды пор, 
шается й становится в конце концов равной таковой воды интермийй. 
лярного раствора и сока вакуоли. Благодаря действию означенных атт 
ционных сил протоплазма не растворяется в воде. и г 
При выжимании протоплазматического сока молекулярно диспеР ў 
ные вещества внутримицеллярной фракции должны перейти в наруж!”, 
раствор (вследствие разрушения мицелл), что и обусловливает вод", 
осмотическое давление выжатого протоплазматического сока.! Из скай, 
ного следует, что сопоставление осмотических давлений выжатого про", 
плазматического и вакуолярного сока не дает надлежащего представле? 
о реальных соотношениях в живой протоплазме. А ої 
Далее следует еще учесть то обстоятельство, что значительная чё“, 
растворимой фракции протоплазмы (в том числе электролиты, точне? 
их ионы) может быть адсорбирована коллоидами протоплазмы’, Волей, 
вие разрушения коллоидальной структуры протоплазмы при выжимай т 
из нее сока, эти вещества должны перейти в раствор и содействов [0 
повышению осмотического давления выжатого протоплазматическ’ 
сока, тогда как в живой протоплазме они могли находиться в осмотиче | 
неактивном состоянии. Что ошибка в этом случае может получи 
сей 


(7 
| 


значительная, показывают, например, данные Мэзона и Филлиса (19 У 
когорые нашли, что в листьях хлопчатника до 25% калия наход“ 
в адсорбированном состоянии. и 

Принимая во внимание приведенные выше соображения о соотно! и 
ний концентраций протоплазматического и вакуолярного соков й исх И) 
из теории Нортропа и Кунитца, которая кажется нам более подходи? т 
для протоплазмы, чем точка зрения Маттсона (на том оснований» у 
электрическая гидратация по ионизованным радикалам имеет у гид, 


і 


3 


фильных коллоидов подчиненное значение), мы снова приходим к вино 
что набухание протоплазмы имеет характер пермутоидного набухаї 
Основываясь на этих соображениях, было бы интересно исследо РА 
влияние температуры на соотношение концентраций протоплазма?! Ё 
ского и вакуолярного соков, так как под влиянием разрыва или осі" у 
ния в результате нагревания аттракционных неполярных связей В у 
топлазме должно было бы произойти перераспределение воды и было я 
обнаружено иное соотношение концентраций протоплазматического И 
куолярного соков. И 
Из сказанного также следует вывод, что и все другие факторы, ЯР 
температуры, вызывающие пептизацию или хотя бы частичное ослаб? чої 
аттракционных связей и дезагрегацию коллоидов протоплазмы (напрі 50 
некоторые ионы), должны вызвать перераспределение воды между ПР ий 
плазмой и вакуолью. Таким образом, мы подходим к вопросу о «секр? о 
протоплазмой воды в вакуолю. Возникает вопрос, как объяснить возм ції 
ность передвижения воды из протоплазмы, где осмотическое дав" ці 
выше, в клеточный сок с более низким осмотическим давлением, 1" 


1р 

- И 

1 Отметим важное в методическом отношении обстоятельство: если гидроїоур 
ные коллоиды протоплазмы при выжимании сока попадут в последний, то о 
ление его осмотического давления криоскопическим методом не может быть п 


о 
її 


№ 
и 
у 
веде! о правильно, так как коллоидные растворы при изменевии температу? з! 
широких пределах изменяют свой кинетически“ свойства (Липатов, 1933, СТР" 
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поря, «активную секрецию» воды протоплазмой в вакуоль против 
Диента концентрации? Этот процесс должен быть связан с отбуханием 
лоп лазмы, благодаря которому в протоплазме появится свободная, 
Собная к диффузии вода. 
ж тбухание связано с усилением аттракционных сил, вызывающих 
моне мицелл коллоидов протоплазмы, вследствие чего часть осмоти- 
і Ки поглощенной протоплазмой водь становится способной к диффузий 
Черезис). 
Л алее, принимая во внимание большое содержание в протоплазме 
у Занной воды, — а Фрей-Висслинг (Етеу-УУуззИпо, 1938) считает даже, 
з, Вся вода в протоплазме связанная, — следует думать, что отбухание 
« Тонлазмы в значительной мере связано с уменьшением гидратации 
щу рофильньх коллоидов, благодаря которой должна произойти десорб- 
части связанной воды. Е 
Іоявившаяся такими способами в протоплазме свободная вода повысит 
‹ Рциальный химический потенциал протоплазменної воды по сравнению 
и ДОЇї в вакуоле, и в результате должен произойти переход части воды 
до Ротоплазмы в клеточный сок, что и можно считать секрецией воды 
д Топлазмоїї в вакуоль. Таким образом, процесс отбухания протоплазмы 
дует считать неизбежным этапом на пути продвижения воды из наруж- 
среды через протоплазму в вакуоль. 
с», Чегидратация представляет собою эндотермический процесс, идущий 
пре тратой энергии. Источником такой энергии в протоплазме мог быть 
і (ресс дыхания, что ставило бы секрецию воды протоплазмой в вакуоль 
дру исимость от дыхания. Наличие такой зависимости, действительно, 
Сет ряд авторов [Овербеек (Оуегреек, 1944), Можаева, 1947, и дру- 


78 Еще в 1928 г. Фортнер (Когіпег, 1928) высказывал мысль, что при 
реции воды гидрофильные коллоиды протоплазмы должны превра- 
вся в гидрофобные, причем происходит «высвобождение» части свя- 
Оной воды, которая становится свободной и способной к диффузии. 
с приписывает большое значение в этом превращении и в связанном 
М отщеплении свободной воды активной реакции протоплазмы (кон- 
ко, Рации водородных ионов) и пептизаторам. Фортнер отрицает постоян- 
‚›, Наличие в протоплазме свободной воды, последняя появляется только 
п зУльтате указанных выше коллоидно-химических изменений в прото- 
р Ме, почему он ее называет «развіу-діНивірівв ГеП\аззег». В этом 
Ад 16 он даже считает возможным говорить о свободной воде в прото- 
Зме, как о воде «іп заб паѕсепді». 


І Іереход из гидрофильного состояния в гидрофобное, связанный 


ГУА еньшением гидратации и растворимости в воде, характеризует про- 
М денатурации белков. «К типичным случаям денатурации следует 
'Числить изменения, при которых белок из сольватостабильного ве- 
№ (Ва превращается в электростабильный, другими словами, становится 
(зе творимым в изоэлектрической реакции», — пишут Паули и Валько 
ож стр. 149). Таким образом, экскрецию протоплазмой воды в вакуоль 
1, (© поставить в связь с изменением состояния ее белков. Денатурацион- 
шу, Изменениям белков в последнее время начинают приписывать боль- 
к Роль в жизнедеятельности организмов. Я имею в виду денатурацион- 
м Теорию повреждения и возбуждения, разработанную Д. Н. Пасоно- 
м В. Я. Александровым (1940), согласно которой в основе реагиро- 
вс на внешние воздействия всякого организма (растительного или 
чого) лежит общее свойство протоплазмы, заключающееся в способ- 
| ее нативных белков переходить в денатурированное состояние под 
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действпем самых разнообразных агентов. Приведем в связи с этим неко? 
рые выдержки из недавно появившейся статьи Александрова (1%. 
«Как правило, коллоидное поведение протоплазмы является выражен, 
процессов, протекающих в белковых молекулах, которые способны |, 
воздействия агентов отвечать денатурационными изменениями... пер 
ход белков живой клетки в денатурированное состояние может леж", 
и в основе рецепции клеткой раздражителей в дозах, стимулируюї", 
ту или иную ее деятельность» (стр. 53). Таким образом, «спонтан? З 
денатурация протоплазматических белков осуществляется и приж", 
ненно. Но в системе живой клетки этот процесс компенсируется про", 
воположно направленным процессом их ренативации ... Нативное ©0617”, 
ние белков в клетке нужно рассматривать, как „устойчивое неравнове?! 
в смысле 9. Бауэр (1935)» (стр. 57). т 
Весьма интересная гипотеза Александрова и Насонова требует г" 
нейших исследований, особенно в отношении ее применимости к ра 
ниям. "Ж Рі 
При изучении водного режима растений весьма важным и нере ої 
ным является вопрос о критериях, пригодных для его количествен! 
характеристики. Обычно таким критерием принимается содержание р 
в растений, выраженное в процентах от сырого или сухого веса расте? 
Большим достижением следует считать введение в практику изуче?,, 
водного режима понятия водного баланса (Максимов, 1926). В веде? џ 
этого понятия сразу выдвинуло на первый план динамичность содержа" , 
воды в растении как результат соотношения прихода воды через кор; 
вую систему и расхода ее за счет трансиирации. Оно привело дала 
таким важным понятиям, как послеполуденный и остаточный водный А ИЯ 
цит, временное и длительное завядание. Вместе с тем встретились и 00 
шие трудности и прежде всего в выборе исходной единицы для сравнен! и 
какую степень оводненности растения следует считать за норму при № 
чете водного дефицита в растении. Некоторые авторы (например Ли? р 
нов, 1932) склонны принять за норму полное насыщение растений во 
получаемое при том же искусственно. Однако можно сомневаться В "у 
что полное насыщение является оптимальным состоянием растения. ЙО 
дования, например, интенсивности фотосинтеза (Бриллиант, 1926; А? и 
сеев, 1935) показали, что максимальная интенсивность его наблюда" я 
не при полном насыщении растения водою, а при некотором небол? 
водном дефиците. 2 
Было бы, конечно, очень заманчиво установить для отдельных ви 
растений то содержание воды в отдельных органах, которое обеспечи? ё 
их нормальную деятельность. Если бы такое нормальное содерж? И, 
воды было установлено, это значительно облегчило бы количестве" ў 
оценку водного режима растения. Дело в значительной мере усложни" у 
тем, что содержание воды в органах растения связано с возрастной у 
этих органов (в понимании Кренке, 1940). К сожалению, по этому воп? 
мы располагаем еще очень скудными сведениями. % & ії 
Не решен окончательно и вопрос о физиологическом значений ко 
чества находящейся в растений водь. Будучи ігоказателем емко у 
содержание воды в растении, несомненно, является весьма важным "р 
зателем во всех тех случаях, когда встает вопрос о запасах воды в Роз 
нии, например, для обеспечения транспирации, для поддержания норм И 
ного тургорного давления, для обеспечения продукции нужного оў 
чества веществ, синтез которых связан с затратой воды, и тому под н аў 
Но, собственно говоря, является ошибкой, когда с этим показате у 
емкости пытаются поставить в связь интенсивность физиологиче? 
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Оцоссов, связанных с участием воды. В этих случаях для характери- 
ою водного режима нужно использовать показатели напряжения, 
дһ, рые характеризовали бы энергетическое состояние воды. Таковыми 
мртотея парциальныи химический потенциал находящейся в растении 
и Тиц ее активность (Алексеев, 1941, 1946). Мною было показано, что 
мч ВНОСТЬ воды в нетургоресцентных клетках может быть связана с осмо- 
‘ким давлением клеточного сока (ЕТІ, а = —т.И,‚ где п — осмоти- 
о давление; |, — парциальньй молярный объем воды), а в турго- 
о нтном растении она должна быть связана с величиной сосущей 
бе (НТ аз = 99 где $ — сосущая сила клеток). Значок т при 
у Начаст, что имеется в виду активность воды при давлении, равном 
Ха "орному. Очевидно, последнее уравнение остается в силе и в том слу- 
й воли в соответствии с новыми представлениями считать, что ингре- 
ом сосущей силы, кроме осмотического и тургорного, является 
ау ивное» давление протоплазмы. Активность воды, измеряемая через 
тю силу, является мерилом полного парциального химического 
Нциала воды в клетке. 
ін Активность водь в клотке не может бьть определена непосредственно 
у как мы не знаем величины парциального молярного объема воды 
учетко). Поэтому приходится прибегать к косвенному методу, исполь- 
м р оКазатоли, связанные так или иначе с изменениями активности 
и,“ В клетке; последними могут быть сосущая сила клетки и тургор- 
Давление. 
Ха 5. С. Шардаков (1920) предлагает использовать для количественной 
орактеристики водного режима растения относительную величину тур- 
З Юго давления, выраженную в процентах от величины осмотического 
ар, т 
к чения о «Прямая пропорциональность между тургорным 
М нием (давление оболочки на протопласт) и степенью насыщенности, — 
№ Т Шардаков, — указывает на возможность выбора именно этого 
ү, Зателн для определения насыщенности». Наоборот, сосущая сила 
ут "но пропорциональна насыщению и поэтому неудобна в качестве 
р еднего. Насколько означенные критерии водного режима окажутся 
Одными, должны показать будущие исследования. р 
"у 1Ужно отметить, что через тургорное давление показатель емкости — 
Се % количество воды в растении — оказывается связанным с показа- 
о МИ напряжения воды в растений: парциальным химическим потен- 
ОМ и активностью воды. Химический потенциал зависит от темпера- 
\ | Давления и действия молекулярных сил. Количество воды и упру- 
Хом, Свойства оболочки определяют величину тургорного давления, под 
і Рым вода находится в клетке. Так как повышение давления увели- 
кт рассеиваемость вещества, то вместе с ним должна увеличиваться 
р Вность находящейся в клетках воды. Из сказанного видно, что тур- 
о 96 давление в известной мере может компенсировать снижение актив- 
у Воды в клетке, обусловленное действием молекулярных сил, свя- 
цих часть воды в процессе гидратации молекулярно-диспереных 
У ри и коллоидов клетки. Вопрос о том, насколько эффективна роль 
орного давления, требует дальнейших исследований. 
Ко Дним из первых, кто признал необходимость для характеристики 
Ц ого режима растений показателя напряжения, был Вальтер (МаКег, 
ік ‚ который ввел с этой целью понятие «гидратуры» растения. К сожа- 
КЛ он не дал достаточного физико-химического определения этого 
" дн ограничившись лишь указанием на аналогию понятия гидратуры 
Ятием температуры при характеристике теплового режима тела. 
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Мерилом гидратуры протоплазмы он принимал величину осмотическої? 
давления клеточного сока. }* 

Я в своих статьях (Алексеев, 1944, 1946) старался показать, 
понятие «гидратура» воды соответствует принятому в физической хи 
понятию активности, точнее — относительной активности воды. Мери, 
обоих величин — и гидратуры и активности — служит относитель” 
давление пара. Далее я отмечал, что Вальтер считает необходимым о 
нивать гидратуру воды в клетке вне зависимости от тургорного давлені?", 
почему и за стандартное он принимает состояние чистой воды при Да, 
нии, равном тургорному. Говоря языком физической химии, Вал? у 
принимает гидратуру (активность) воды мерилом не полного химичеок! 
потенциала воды, а химического потенциала воды, как бы не находище! 
под механическим давлением, имеющимся внутри клетки. Поэтому 
принимает величину осмотического давления клеточного сока, выжаї0, 
из растения, показателем гидратуры растения. Как уже отмечалось вії у 
нам представляется более правильным характеризовать активность М, 
ратуру) воды, находящейся в тургоресцентной клетке, не осмотичеб' у 
давлением, а сосущей силой. Нужно, правда, отметить, что в некото? в 
случаях удалось обнаружить довольно тесную связь интенсивности оп 
деленных физиологических процессов (фотосинтеза, дыхания, Р", 
с величиной осмотического давления клеточного сока (Алексеев и КУ?" 
1935; Алексеев, 1931, 1937). 5 = і 

С термодинамической точки зрения тесная зависимость многих "г 
зиологических процессов от одного только осмотического давлей і 
а не от полного химического потенциала воды, может быть обьясі у 
тем, что растение способно регулировать величину химического 10 ў 
циала воды или путем изменения давления со стороны клеточных 016 у 
(тургорного давления), или путем изменения осмотического давав" 
клеточного сока. Очевидно, последняя возможность используется доб 
точно широко, может быть, даже в большей степени, чем первая. Та М 
образом, мы снова приходим к необходимости исследования ампли? і 
колебания тургорного давления и значения этого фактора для воді у 
режима растения. Другая, вытекающая отсюда, важная задача — і 
чение процесса осморегуляции и ее связи с обменом веществ в расте? її 
«Всякая сколько-нибудь устойчивая величина таких осмотических и 
зателей, как осмотическое давление, осмотическая сосущая сила, М й 
удерживаться только благодаря процессам осморегуляции», — ий, 
Сабинин (1935). Еще в 1935 г. он поставил перед физиологами зада 
изменить прежний статический подход к изучению осмотических пб 
сов в живом организме: «старая упрощенная трактовка клетки как 0 
тической ячейки должна уступить место новым подходам, где на пер 
план выступят черты динамичности осмотических показателей, вскр? ур 
динамической природы даже устойчивых осмотических величин р у 
регуляция), установление связи осмотических процессов с обмено\ ий 
ществ и энергии в организме» (стр. 276). Задача эта и сейчас стоит 
физиологами. 56 И 

Некоторые авторы [Роза (Воза), 1921; Калмыков, 1936] пола! у 
что повышение осмотического давления клеточного сока может п 
следствием связывания части воды гидрофильными коллоидами П] д’ 
плазмы. Это положение еще ждет надлежащего обоснования. Оно по у) 
из существующего в коллоидной химии представления о «перастворӣ? суй 
объеме», которое, как указывает Думанский (1940, стр. 124), тр 
известной поправки, так как молекуль растворенного вещества м 
внедряться в сольватные слои, что усложняет явление». 
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* С понятием гидрофильности коллоидов протоплазмы и ее изменений 
начинаем все чаще и чаще встречаться в работах, посвященных вод- 
$ Му режиму растений (Калмыков, 1936; Генкель, 1946, и другие). Тре- 
| тоя уточнение этого понятия. Многие авторы склонны оценивать 
ку рофильвость количеством воды, поглощенной студнем. «Но если 
7 омнить примеры, когда количество воды в студнях заведомо гидро- 
ных коллоидов бывает гораздо больше, чем у гидрофильных, то ста- 
"тея понятным несовершенство такого определения», — замечает Ду- 
и ский (1940, стр. 6). Говоря о поведении жидкости (воды) в коллоид- 
я системах, — продолжает он, -- будем называть связанной водою, 
‚ Рактеризующей гидрофильность, воду, удержанную молекулярными 
Чами около поверхности раздела (адсорбция) или около определенных 
Дикалов, как сольватная вода... Способность поверхности и радика- 
В связывать воду молекулярными силами будем называть гидрофиль- 
209» (стр. 8). Итак, гидрофильность характеризуется не всяким погло- 
чан пем воды, а лишь таким, при котором происходит существенное изме- 
‚ Ме свойств самой воды, что имеет место при связывании ее в процессе 
фуратации понов, молекул и мицелл. Связанная вода, как известно, 
алет рядом свойств, отличных от свойств свободной воды (прежде 
У меньшей активностью). Количественным показателем, характери- 
фі Щим гидрофильность (степень гидрофильности), является  козф- 
й Цент гидратации, т. е. число граммов воды, связанных 1 г сухого веса 
к и ерспой фазы. Определять количество связанной воды в объемных 
Ницах неудобно, так как ее плотность сильно меняется. Показателем 
М гидрофильности может также служить энергия гидратации: 
уњ.о калорий тепла, выделенных при связывании 1 моля воды. Оба 
Занных показателя гидрофильности являются показателями интен- 
оу ости, или напряжения, показателем же емкости может служить 
Чет 66 количество связанной воды. Важно отметить, что увеличение отно- 
№ “льного содержания в коллоидной системе связанной воды (и, следо- 
о. льно, соответственное уменыпение содержания свободной воды) 
но привести к уменьшению активности воды в коллоидной системе. 
и Чедование количества связанной воды в растений велось, главным 
№. 20и, с точки зрения его значения как фактора морозо- и засухоустой- 
ости (Лебединцева, 1929—1930; Туманов, 1940, и другие), причем 
› ры исходили из положения коллоидной химии, что связанная путем 
аа тации вода является важным фактором устойчивости гидрофильных 
дь, 10идов против коагуляции. Исследования в этом направлений, ко- 
ть аз следует продолжать, но нужно также обратить внимание на изу- 
бае гидрофильности растений с причинной точки зрения, с точки зрения 
кров, ее определяющих. В зтом направлений сделано еще очень мало. 
п, в Указания, что здесь имеет значение степень дисперсности коллоидов 
М плазмы (Алексеев, 1942). Вопрос об адсорбирующей поверхности 
ку. "Оидов протоплазмы усложняется, однако, тем, что дипольные моле- 
их Ы воды могут адсорбироваться ими не на всей наружной поверхности 
Зар Мицелл, а только на активных точках этои поверхности, что очень 
Аа Рудняєт интерпретацию полученных данных. Дальнейшие исследо- 
1Я в этом направлении очень желательны. 
А Г. А. Генкель (1946) считает, что возрастание гидрофильности кол- 
бе 408 протоплазмы у предпосевно закаленных растений связано с изме- 
а за состава белков. Генкель опирается на данные Колотовой, пока- 
ш цец, что в листьях пшеницы после предпосевного закаливания изме- 
и. ‘СЯ соотношение между более гидрофильными воднорастворимыми 
Менее гидрофильными солерастворимыми белками в пользу первых. 
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О возможном значении процесса денатурации белков протоплазм! 
которая также связана с уменьшением гидрофильности, уже говорило?" 
Означенные примеры, а также то, что было сказано выше о значені? 
химической структуры веществ при их гидратации, указывают на заві 
симость гидрофильности протоплазмы от обмена веществ в растени? 
Сюда следует также отнести влияние гормонов на водный режим рас, 
ния (Максимов, 1946). Исследования в этом направлении обещают мно? 
интересного. А 
Таким образом, мы имеем много данных за то, что водный режі" 
растения находится в зависимости от обмена веществ в нем. Но, несд? 
ненно, должна существовать и обратная зависимость. Действитель! 
многочисленные исследования показали зависимость от водного рез, 
растения таких процессов, как фотосинтез, дыхание, углеводный и бел" 
вый обмен. Однако данные этих работ сводятся в сущности к установ? 
нию известной корреляции интенсивности того или иного физиоло? 
ческого процесса с содержанием воды в растений. На основании 80" і 
сказанного выше ясно выступает недостаточность такого рода иссл д 
ваний, не дающих возможности более углубленного анализа зависимо“, 
какого-либо физиологического процесса от водного режима растен! 
Так, например, было высказано мнение, что фотосинтез зависит не 07", 
щего количества воды в растении, а от ее активности (гидратуры), изм 
ряемой величиной осмотического давления клеточиого сока (Вальт, 
1931; Алексеев и Гусев, 1936; Алексеев, 1937). В основе такого предпої 
жения лежит представление, что в фотосинтезе участвует свободная вой 
Однако в последнее время были получены данные, которые, может б И 
должны привести к изменению этой первоначальной точки зрения р 
внесению в нее некоторой поправки. Я имею в виду данные о фотоси?“ 2 
У предпосевно закаленных растений, которые, «несмотря на нескол? у 
уменьшенную гидратуру и соотвественно увеличенное осмотичеб“, 
давление, дают более интенсивный фотосинтез, чем контрольные» (Генке?, 
1946, стр. 150). По мнению Генкеля, это объясняется тем, что «пом, 
величины гидратуры очень важную роль играют и сами коллоиды!! 
топлазмы. При значительной гидрофильности коллоидов плазмы Ф® $ 
синтез идет значительно интенсивнее при меньшей гидратуре, чем в об 
чае более высокой гидратуры, но более низкой гидрофильности лаз"); 
(стр. 151). Иначе говоря, при высокой степени гидратации коллой у 
протоплазмы фотосинтез идет интенсивно и при меньшей активно и 
воды. Әто возможно только в том случае, если в фотосинтезе участі", 
связанная вода, именно вода диффузных слоев, которая сохранила ‘р 
вестную подвижность и активность (так как известно, что относител? у 
давление пара связанной воды возрастает по мере удаления слоя от цей 
гидратации) и вместе с тем более интимно связана с протоплазмой, р 
свободная вода. К сожалению, из текста статьи Генкеля нельзя сделе 
более определенного заключения. Повидимому, он даже допускает и 
можность повышенной активности находящейся в клетке воды при 19 и 
шенной гидрофильности коллоидов, несмотря на повышенное осмо р 
ческое давление клеточного сока. Именно в этом смысле можно толко? тей 
замечание, что «предпосевно закаленные растения благодаря боль! ці 
гидрофильности коллоидов плазмы, очевидно, имеют иное напря" у 
воды в клетках, чем контрольные, что обусловливает их более интен® а 
ный фотосинтез» (стр. 151). Однако большая гидрофильность МО" уз 
только снижать активность находящейся в клетке воды. Повышение ВӘ б 
условиях активности воды возможно только в том случае, если в КЇ ий’ 
действует фактор, комненсирующий в известной мере понижение 25 
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ти воды, вызванное повышенным оємотическим давлением клеточного 
че и повышенной степенью гидратации коллоидов. Таким фактором 
ко бы быть повышенное тургорное давление в клетке. Интересно 
% В" с этим отметить, что, по данным К. Ф. Калмыкова (1936), предпо- 
© закаленные растения обычно имеют более высокое общее содержа- 
о по сравнению є контрольньми. Йз данного примера видно, 
и сложной может быть зависимость физиологических процессов от 
Б режима растения. Здесь требуются дальнейшие углубленные 
едования. 
др, аконец, весьма важным и почти еще не затронутым исследованиями 
ч ется вопрос о коллоидно-химических изменениях в растении, которые 
"А быть обусловлены изменениями его водного режима. Некоторые 
аһ ме сообщаются в моей работе (Алексеев, 1942). Интересное предполо- 
№, 19. 0 желатинизации протоплазмы при потере воды высказывает Ген- 
ц (1946, стр. 100, 102), который связывает с этой желатинизацией 
къ шенную засухоустойчивость растений. У нас здесь нет возможности 
Навливаться на разборе этой гипотезы. 
у граниченные размеры статьи не позволяют нам остановиться на дру- 
\ ‘На нан взгляд менее важных) вопросах водного режима растений, 
МЫ заканчиваем некоторыми общими выводами, 
Аа ) Изучение водного режима растений должно быть поставлено 
щ лее солидную коллоидно-химическую базу, чем это имело место 
‘его времени. 
Ы Необходимо обратить внимание на влияние электролитов на вод- 
режим растения. 


а й ) Водный режим растения должен изучаться в его динамике, в его 
жу. СИмости от внешних и внутренних факторов. Особого внимания заслу- 
, Чет влияние возрастности на водный режим тех или иных частей 
_Аения. 

№ 1) Необходимо более углубленное изучение зависимости водного 
1 р от обмена веществ в растении и зависимости отдельных физио- 

Ческих процессов от водного режима. 

При изучении водного режима необходимо пользоваться не только 
телями емкости, но и показателями напряжения, без которых 
к жет быть дана надлежащая характеристика состояния воды в расте- 
авд пециального изучения заслуживает вопрос о значении тургорного 
Мод ения как фактора, влияющего на состояние воды в растении, и о его 
И в водном режиме. 
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мы асуха и ее неизбежные спутники — недород, нужда и голод, вызы- 
рос ие огромные народные бедствия, были частыми гостями на широких 
и Горах России. Достаточно сказать, что, например, в Поволжье за 
№ еДние 65 лет засуха повторялась 20 раз, т. е. в среднем каждые 3 года. 
б @Нтрально-Черноземной зоне за тот же период она повторялась в сред- 
Гу Каждые 4 года, в юго-восточной части Украины - примерно каждые 
мт. Когда летом 1894 г. небывалая засуха охватила почти всю черно- 
ню полосу Европейской России, лучшие представители русской 
и, ‘И — Тимирязев, Докучаев, Измаильский, Костычев и другие — живо 
икнулись на страшное бедствие, постигшее нашу родину. 
“А. Тимирязев прочитал в 1892 г. свою знаменитую публичную 
и Чию «Борьба растений с засухой», в которой изложил свой взгляды 
м Роль воды в развитии сельскохозяйственных растений п проанализи- 
Ает с физпологической точки зрения причины угнетения и гибели 
“ний в условиях засухи. 
1р Гениальный ученый считал прежде всего, что одним из главных 
қ. Метов изучения и забот человека должно быть растение. «Культур- 
лу Растение и предъявляемое им требование, — вот коренная задача 
Чедолия» (Тимирязев, 1937, стр. 52). 
љо каковы требования растений к воде? К. А. Тимирязев установил 
Ми, Ще всего различия между так называемой «организационной» водой, 
і. РУю растение задерживает на свои существенные потребности, 
схожей», только проходящей через растение и испаряемой им в огром- 
й ‚размерах в процессе транспирации. Вот эта-то «расхожая» вода 
и СТавляєт, по мнению Тимирязева, источник всех бед для растения. 
„Расход воды не служит необходимой физиологической потребностью 
№ Б а является неизбежным физиологическим последствием других 
а ий существования. «Растение роковым образом вынуждено много 
\„Рять для того, чтобы успешно питаться... за счет углекислоты 
б. ого скудного источника, каким является атмосфера, ибо условия 
Чу х процессов одни и те же. Растение могло бы оградить себя от опасности 
1р1, т. е. жажды, только обрекая себя на верный голод» (там же, 
1 с? Таким образом, К. А. Тимирязев высказал гениальную мысль 
"я, тагонизме между необходимостью для растения обеспечить беспре- 
ар вонный доступ углекислоты и солнечного света к ассимилирующим 
їм своих листьев и потребностью уберечь себя от чрезмерной потери 
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воды. Он установил. следовательно, что процессы углеродного питан 
растений и испарения воды находятся в глубоком противоречии ЛІ! 
с другом (Максимов, 1944). 

Глубокий научный анализ водного режима растений позволил Т 
рязеву раскрыть природу растений засушливых степей, показать, как 
сложные, тончайшие механизмы выработало растение в борьбе с засух0 з 
и какие, наконец, можно сделать на основе этого выводы для сельоб, 
хозяйственной практики. Тимирязев с присущей ему прозорливост 
указал при этом, что «человек во многом должен подражать растений". 
Он может регулировать отношение растения к воде двумя путям, 
пассивно — подчиняясь тем климатическим условиям, которые Л?/" 
природой места, т. е. возможно экономно расходуя естественный зал 
воды, пли активно — увеличивая этот запас, создавая для расте! 
искусственную обстановку, более благоприятную, чем та, которая Ай" 
непосредственно природой». Я 

В качестве мер первой категорий К. А. Тимирязев рекоменй 
прежде всего выбирать соответствующую породу растения. Подчерки! ; 
урожайность как фактор, служащий главной, почти исключительй 
заботой при выборе породы, он напоминает, что растение, дающее хоро’, 
результаты при одних условиях, при иных может и не дать. При во" ор 
культурного растения человек должен, следовательно, считаться 0 ‘5 
потребностью в воде или, ‚еще лучше, используя принцип искусственяй, 
отбора, должен вы работать на месте породу, довольствующу 
наименьшим количеством воды. 4 

Понизить непроизводительную трату воды растением человек мож 
и мерами внешнего воздействия, применяя удобрения. Ведь извес", 
что на каждую единицу веса образуемого органического вещества ра" и 
ние, получившее удобрение (особенно азотистое), испаряет менее, ‘, 
растение, не получившее его. К. А. Тимирязев предупреждает, ов 
что «не следует понимать этого вывода так, что растение удобренй ЙТ 
испаряет менее неудобренного, — такое толкование могло бы поВё”, 
к печальным недоразумениям. Растение, получившее удобрение, усі 
ряст абсолютно более воды, что и понятно, так как оно разові ді 
роскошнее и образует большую поверхность испарения, но эту воду 
расходует с относительно большей пользой, так как за рові, 
количество воды дает более органического вещества в сравнении с р? 
нием, не получившим удобрения. Это различие, очевидно, очень суй 
ственно, и его полезно всегда иметь в виду. Если, например, растен ый 
будет достуино количество воды, только строго обеспечивающее моя 
урожай, то удобрением мы, пожалуй, можем поставить его в такие У 
вия, что оно даст урожай еще худший, так как несвоевременно мо? 
истощить свой ограниченный запас воды». (й 

Для борьбы с засухой «необходимо уничтожать на полях сор. 
растительность, отнимающую влагу у культурных растений. В слубу 
опасения за недостаток воды полезно сокращать и число растений, М 
делываемых на данной площади, т. е. прибегать к более реді 
посеву. у 
Наконец, подражая опять-таки растению, человек должен прибеї" и 
к защите растений в форме живых изгородей и лесных опушек, замед що 
щих движение ветра и тем значительно умеряющих испарение. Обеай" як 
полей деревьями, следовательно, можно поставить преграду ветру и 0 
бить его иссушающее действие». з 

Переходя к рассмотрению мер, в которых человек выстУЙ Г 
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"овим, не подчиняясь, а подчиняя себе природу, К. А. Тимирязев 
| ИТает, что в основе п здесь человек мог бы с пользой подражать расте- 
з ~ «На этот раз задача должна заключаться не в ограничении расхода, 
обеспечении прихода воды на культурной площади». Тимирязев 
и, оННО выдвигал все виды орошения и различные приемы, способствую- 
„сохранению воды в почве. «Круговорот воды в природе, обеспеченный 
мет ШИХ чертах, может оказаться нарушенным в известном месте, в из- 
р, 10е время, и потому в большей части случаев засуха является послед- 
пушем не абсолютного недостатка в воде, а лишь неравномерного, не со- 
„тствующего условиям культуры распределения осадков в течение го- 
го периода. На нашей хлебородной равнине, очевидно, главную 
о должно играть сохранение осенних, а еще важнее весенних вод, — 
"ржаниє той массы в краткий срок прибывающей и сбегающей без 
м воды, которую дают тающие снега. Здесь, очевидно, могут при- 
мы пользу две меры: во-первых, задержание возможно большего коли- 
№ ва воды в самой почве при помощи ее разрыхления, т. е. глубокой, 
' оошо осенней вспашки, и сохранение неудерживаемого почвой избытка 
о Рагах, превращенных в водохранилища». Из таких водохранилищ 
мъ но поднять воду для орошения полей. И здесь К. А. Тимирязев выска- 
на ает мысль о необходимости подражать растению и заставить работать 
себя те самые враждебные и даровые силы природы, с которыми при- 
М чя вступать в борьбу. «Ветер и солнце, качающие воду из оврагов... 
а дающие тем более воды, чем сильнее в ней потребность, — вот ради- 
( вое, теоретически удовлетворительное разрешение вопроса о борьбе 
№ ‘Ухой. Природа, превращенная в послушного автомата, как бы созна- 
о предупреждающего грозное бедствие еще до его наступления, — 
Й Чеальное разрешение задачи, на котором только и может вполне 
коиться вооруженный наукой человеческий ум». 
‘ак предотвратить возможность повторения засух, подобных засухе 
- Г., и избавить народ от неисчислимых страданий и жертв, — думал 
В "Ройл планы другой русский ученый-патриот, выдающийся почвовед 
`5. Докучаев. 
паь ожно смело сказать, что В. В. Докучаев в конце ХІХ в. первый по- 
чу АЯ вопрос о широком и всестороннем изучении взаимосвязи и взаимо- 
‚Асимости всех элементов природного комплекса физико-геогра- 
і @кой среды. Свои мысли, соображения Докучаев изложил в своей 
Ни чательной работе «Наши степи прежде и теперь». Центральная идея, 
ну ой проникнуто все содержание этой книги, состоит в том, что только 
ГА Снове изучения причин засухи можно разработать действитель- 
а меры борьбы с ней и спасения черноземной полосы России от повторе- 
неурожаев. 
а обширном историческом материале Докучаев показал, что наша 
земная полоса несомненно подвергается, хотя и очень медленному, 
м Упорно и неуклонно прогрессирующему иссушению. Про- 
А „Дит же это не потому, что количество атмосферных осадков изменяется 
"рону уменьшения, а вследствие других многих причин. 
ца водоразделах, нередко одетых древесной растительностью, суще- 
ША Вали когда-то западины наших степей, блюдца или та- 
т Кооб разные углубления, часто даже небольшие временные 
Хи, Они служили в то время естественным резервуаром для снеговых 
та "Кдевых вод и естественными источниками, питавшими сотни мелких 
оо ых речек. Теперь все это уничтожено, частью вследствие развития 
п, Ма густой сети оврагов, а главным образом почти сплошной рас- 
кой степей. 
21* 
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Покрывавшие наши девственные степи почти сплошной пеленой 
водоупорные горные породы (глинистый лёсс, валунные глины и проч” 
частью удерживающие воду на поверхности, частью же в самих 000?! 
теперь смыты на громадных площадях южной России. На поверхности 
выступили нередко сыпучие пески, рыхлые песчаники, трещиноват?" 
известняки и проч., которые уже не в состоянии задерживать атмосфе 
ных вод. . 

Упомянутые пески и даже известняки и вообще приречные и ПРІ, 
овражные местности когда-то покрывали леса на десятки верст в сторо!" 
от реки. Эти леса, защищавшие местность от размыва и ветров, скоплӣ 
шие снега, способствовавшие сохранению почвенной влаги, а верояті?! 
и поднятию горизонта грунтовых вод, охранявшие ключи, озера и ре 
от засорения, — эти, можно сказать, важнейшие, наиболее надежи? 
и верные регуляторы атмосферных води жизни наших рек, озер и исто" 
ников местами уменьшились в 3—5 и более раз. 

Огромная часть (во многих местах вся) степи лишила? 
своего естественного покрова — степной, девственной, обы“ 
новенно очень густой растительности и дерна, задер'ї! 
вавших массу снега и воды и прикрывавших почву от морозов 
ветров. А пашни, занимающие теперь во многих местах до и 
общей площади, уничтожив свойственную чернозему и наиболее бла! 
приятную для удержания почвенной влаги зернистую стру, 
туру, сделали его легким достоянием ветра и смывающей деятёй” 
ности всевозможных вод. Е 

Общим и неизбежным результатом всего этого явились более сур" 
вые зимы и знойные сухие лета на юге России. й 

«Если, — пишет ученый, — присоединить сюда факт почти по? 
местного выпахивания, а отсюда медленного истощения наших 100%” 
в том числе и чернозема, то для нас сделается вполне понятным, что ОР 
низм, как бы он ни был хорошо сложен, какими бы высокими природиы", 
качествами он ни был одарен, но раз, благодаря худому уходу, неп, 
вильному питанию, непомерному труду, его силы надорвань, истощей”, 
он уже не в состоянии правильно работать, на него нельзя положить, 
он может сильно пострадать от малейшей случайности, которую при др, 
гом, более нормальном состоянии, он легко бы перенес или, во всяк, 
случае, существенно не пострадал бы и быстро оправился. Именно как Бе 
в таком надорванном, надломленном, ненормальй 
состоянии находится наше южное степное земледелие. Е 

«Но само собой разумеется, что так дело продолжаться не может. И" 
должны быть приняты самые энергичные и решительные меры, котор 
оздоровили бы наш земледельческий организм». М 

Какие же это меры, спрашивает Докучаев? И здесь он дает ясні 7 
продуманный до существеннейших деталей ответ, как и какими пут 
следует поднять сельское хозяйство черноземной полосы России. 

«Во-первых, эти меры должны быть цельны, строго системати" 
и последовательны, как сама природа; во-вторых, эти меры должны б 
направлены, главным образом, к отстранению или, во всяком слу", 
к ослаблению именно тех причин, которые подорвали наше земледе? 16 
иссушили наши почвы и грунтовые воды и привели в негодное состоя 05 
некоторые из наших рек; в-третьих, эти меры должны стремиться по Ё 
можности к совершенному уничтожению того зла, которое уже сдел 
частью стихийными силами, а частью и самим человеком». 

В. В. Докучаев наметил конкретную программу научной реконстр 
ции всего водного режима черноземной полосы России. По своей зак 
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"ерности и глубине она опережала самые смелые мысли его современни- 
в (И. А. Крупеников, 1948). Докучаев предлагал: 

зх «...1) заложить на водораздельн ы х степных пространст- 

№ системы прудов, расположив их, главным образом, по естест- 
нним ложбинкам и блюдцам и особенно по пу 

‚Ям естественного стока в степи весенних и дождевых вод; берега пру- 
в должны быть обсажены деревьями; 

сі «2) в других местах открытых степей насадить ряды живых изгородей, 

зо большими, но по возможности длинными плотинами, наподобие тех, 
Зторье образуются при копании обычных канав, что несомненно будет 

особствовать накоплению на данном участке снега, задержанию и луч- 
Му использованию весенних и дождевых вод; 

«3) третьи места открытой степи — все пески, бугры и вообще 

ему-либо неудобные для пашни участки, особенно если они открыты 

"я сильных ветров, засадить сплошным лесом; 

«&) испробовать различные типы артезианских и иных 

Лодцев на степях с неодинаковой абсолютной высотой; при несомнен- 

Ча удаче некоторых из них получился бы новый могущественный источ- 
К для орошения, который до сих пор совершенно пропадал для сель- 
Ого хозяйства». 

Именно Докучаевым, наряду с Тимирязевым, впервые была высказана 
"Мель о создании полезащитных лесных полос в степях, а также о широ- 

строительстве артезианских колодцев и ряде мелиоративных меро- 
Риятий. 

Недаром в предисловии в книге Докучаева (1936) «Наши степи прежде 
в еперь» акад. В. Р. Вильямс пишет: «Эта работа есть тот огромный 
ни толчок, который когда-то привел в движение научно-агрономи- 

кие и общественные силы и направил их по правильному научному 
"Ути, Мало осталось в СССР таких граждан, которые не знают еще, что 
едставляєт собой так называемое снегозадержание и какова его роль 
рле боръбы с засухой, какова роль в этом структуры почвы, какова 

аЬ лесонасаждений в степной полосе и т. д. Но только немногие знают, 
п эти методы борьбы с засухой и неурожаями разработаны на основе 
ме ИЦИЛОВ, сформулированных В. В. Докучаевым в его работе „Наши 
е Пи прежде и теперь“. В этом и состоит исключительно важное значе- 

9 этой работы В. В. Докучаева». 

Вместе с Докучаевым на засуху 1891—1892 тг. откликнулся его 
Фут и соратник, крупный ученый А. А. Измаильский. В своей работе 
„Зак высохла наша степь» он впервые широко осветил вопрос о происхо- 

лений наших степей, о современной стадии их развития, о причинах 
й исхождения засухи и о мерах борьбы с ней. В этой работе, наряду 
„ Лубокой обработкой почвы, высоко оценивается выдающееся значение 
і РУктуры почвы в деле создания наиболее благоприятного для растения 
Дного и пищевого режимов почвы. 
т Измаильский, так же как и Докучаев, подчеркивает значение меро- 
ок яти, которые могут остановить дальнейшее иссушение наших степей. 
М Котт в виду такие из них, как артезианские колодцы, запруды, облесе- 
№ в самых широких размерах и, в частности, облесение оврагов, устрой- 
ан плотин в их вершинах и затем изменение самой формы поверхности 
і Вы, имеющее целью прекращение стока атмосферной воды. Но вместе 
мо бі Измаильский указывает на необходимость применять и более 
евые и, следовательно, более доступные меры борьбы с засухой. 
одним из первых в нашей сельскохозяйственной литературе опре- 
"Ил важное значение снегозадержания как громадного источника 
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влаги и разработал легкодоступные методы его проведения» (Ковал» 
1948). В числе таких методов Измаильский рекомендовал: 1) оставлен? 
на зиму стеблей гаоляна; 2) применение посевов четырехметровых 107. 
кукурузы на поле, предназначенном под посев озимых культур 
3) осенняя вспашка полей в направлении, перпендикулярном я 
наибольшему склону местности; 4) поддержание поверхности поч? 
засеянных и незасеянных полей в возможно рыхлом состоянії, 
5) очищение полей от сорной растительности и др. «Все забот, 
хозяина» должны быть сведены. по мнению Измаильского, 3 
единственной цели -- «по возможности увеличить ту часть а? А 
сферной влажности, которая впитывается почвой, соответствей 
уменьшая количество атмосферной влаги, бесполезно стекающей 
поверхности почвы». ря 
Много сделал для борьбь с засухой также и П. А. Костычев, 
зтот крупнейший авторитет в вопросах сельского хозяйства и русско, 
почвы. В трудах его содержится немало ценных материалов, главі Б 
образом по вопросам происхождения, накопления и перемещения Ор“ 
нических веществ в черноземной почве. Он, что особенно важно, уста Р 
вил основы травопольной системы земледелия, агрономически обосно? я 
значение зернистой структуры чернозема и внес, таким образом, мно 
ценных практических указаний. 
Так, свыше пятидесяти лет тому назад великие патриоты родий? 
учепые Тимирязев, Докучаев, Измаильский, Костычев и другие, мечтал, 
в дореволюционной Россип о перестройке сельского хозяйства степи 
полосы на научных основах. Они указали практические пути решен н 
проблемы борьбы с засухой, разработали мероприятия по регулировай", 
водного режима степных областей, созданию полезащитных лесных поло 
обводнению территории и применению посевов многолетних трав. у 
Однако в условиях капитализма, в условиях господства помещико? 
миллионы мелких единоличных крестьянских хозяйств не могли Освой 
даже отдельных приемов передовой агротехники. Только в условй 
советского строя, при наличии крупного социалистического сельско, 
хозяйства могла быть создана научно обоснованная система землей 
лия, позволяющая развивать разностороннее хозяйство с правильй и 
соотношением всех его отраслей. Эту систему, получившуто назва!" 
травопольной системы земледелия, создал твор, 
принципиально новой, советской  агрономической науки академ, 
В.Р. Вильямс. Он обобщил, развил и углубил плодотворные идеи До" 
чаева, Измаильского, Костычева и других передовых ученых КОЙ 
ХІХ и начала ХХ в. На основе всего этого Вильямс разработал уче, 
о травопольной системе земледелия как стройной  системе-компле 0 
мероприятий, обспечивающих восстановление п повышение плой, 
родия почвы и, следовательно, повышающих урожайность сель 
хозяйственных культур. я 
В эту систему мероприятий в качестве важнейших звеньев вхо и 
полезащитные лесонасаждения, травопольные севообороты, сооружеї"», 
прудов и водоемов, развитие орошения, комплекс агротехнических МЕР б 
приятий по обработке почвы. применение удобрений, посев отборин? 5 
семенами приспособленных к местным условиям вьтсокопродуктиві? 
сортов и др. «р 
Под плодородием почвы В. Р. Вильямс понимал ее способі Й 
одновременно и непрерывно удовлетворять зелепые растения во все вре”. 
их развития необходимыми для них количествами воды и пиши в 5680 б 
мой форме. Оп доказал далее, что эти основные элементы плодородия 
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да и пища — достигают своего наибольшего выражения на про ч- 
к. структурной почве. Именно структурная почва является 
> льтурным фоном земяеделия; на который накладываются и прояв- 
Є г себя с наибольшей эффективностью все другие агротехнические 
юоприятия: обработка почвы, удобрение растений, полив, применение 
„Эртовых семян и т. д. И наоборот, «о бесструктурность почвы разбивается 
ект всех без исключения агрономических мероприятий всех порядков». 
З Особый интерес в связи с этим представляет его глубокий анализ 
дного и пищевого режимов бесструктурной и структурной почвы. 
і В бесструктурниь х почвах, состоящих из плотной массы мелких, 
; Связанных между собой пылевидных частиц, движение воды подчинено 
Кону волосности, т. е. вода в таких почвах движется с прогрессивно 
В Ухающей скоростью от более влажной части волосного тела к сухой. 
Б Силу этого в бесструктурную почву может проникнуть, по данным 
| . Вильямса, не более 30%, влаги всякого дождя, остальные же 70% 
Зы стекают по поверхности почвы. 
‚ Но запас влаги в почве должен быть не только большим, но и прочным, 
Хранен там в виде прочного запаса, не испаряемого ее поверхностью, 
К бесструктурных почвах, как только начинает подсыхать верхний 
м влага из более влажного горизонта по волосным сосудам посту- 
Мет в верхний. более сухой слой почвы, откуда и испаряется в воздух. 
"едовательно, запас влаги в бесструктурной почве не только не велик, 
Зи весьма непрочен. Поэтому урожаи хлебов на таких почвах зависят 
От количества выпавших осадков, а только от частоты выпадающих 
"дей. 
Ненормально складывается в бесструктурной почве и пищевой ре- 
‚ При обильных осадках, когда почва с избытком пропитана влагой, 
8 волосные промежутки заняты водой, вытеснившей воздух. В таких 
овиях разложение органического вещества с помощью аэробных бак- 
к происходить не может. Наоборот, в сухую погоду в бесструктур- 
Х почвах влага, как уже говорилось, быстро испаряется. На ее место 
чв проникает воздух, начинается быстрый распад органического 
р тва, которым, однако, растение не может воспользоваться из-за 
Утствия достаточного количества влаги. 
єтруктурно почне 8 Которое ве «асчиць связаны 
й Отдельные комки, между комками имеются неволоснье промежутки, 
т Которые быстро проникает вода. выпадающая на поверхность почвы. 
„Ри обильных осадках, когда комки почвы не могут впитать всю влагу, 
дне пахотного горизонта скопляется капельно-жидкая вода, которая 
дальнейшем сохраняется гораздо устойчивее. Когда замерзает почва, 
ода, находящаяся в комках верхнего слоя, замерзает. Из нижнего неза- 
Рзшего слоя почвы вода будет передвигаться к верхнему слою почвы 
Виде пара и будет сгущаться там, где имеются кристаллы воды, т. е. 
Комке, и, в крайнем случае, в виде инея вокруг комка. Таким образом, 
з неволосные промежутки между комками почвы будут свободны. Весной, 
і оці таяния снега, вода свободно будет проникать в почву и там накоп- 
= в виде запаса. В структурной почве испарением воды из верх- 
- 0 слоя и ограничивается все испарение, ибо в такой почве не может 
"разоваться восходящего тока. 
Зап Прочная структурная почва обладает способностью накапливать 
голы не только от летних, но и от осенних дождей, а также из ве- 
Б ней снеговой воды. Этот запас, находящийся в распоряжении 
турного растения. по данным В. Р. Вильямса, составляет 85% коли- 
“Тва годовых осадков. Только с момента приобретения почвой прочной 
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комковатой структуры и, следовательно, обеспеченности культур, 
растения водой, открывается возможность получения огромного эко 
мического эффекта от применения удобрений. 
В структурной почве создаются благоприятные условия для питав 
растений. Здесь вода и воздух не являются антагонистами. Вода, попай, 
в промежутки между комками, быстро рассасывается, освобождая мё } 
воздуху. Воздух же свободно проникает на всю глубину пахотного офі 
вследствие чего происходит процесе непрерывного разложения орга". 
ческого вещества на поверхности комков. Остальное же количество орі, 
нического материала находится в виде запаса и не используется "1 
расточительно, как в бесструктурной почве. Таким образом, в стру" 
турной почве растенке имеет в большем к личестве сдновременй 
и пищу и воду. я 
Но придание почве прочной комковатой структуры достижимо тол? 
в травяном поле правильного севооборота. Иными словами, для пор’, 
дического восстановления плодородия почв и его дальнейшего повышен? 
культура однолетних растений должна периодически прерываться кул, 
турой многолетних трав — смеси многолетних рыхлокустовых зла’, 
(тимофеевка, костер, райграс, житняк, пырей неиный и др.) и мно 
летних бобовых (люцерна, клевер и др.). В. Р. Вильямс (1935, 19 
все время подчеркивал важность именно такой смеси трав. Ж 
Многолетние злаки развивают основную массу корневой системы В і 
мых поверхностных слоях почвы. Корни эти как бы разбивают пахоти 
горизонт на бесчисленные комки и пропитывают каждый комок перегно? н 
Однако этот перегной обладает недостаточной прочностью.Тогда на помо 
приходят многолетние бобовые растения. У них в верхних слоях по" 
находятся маловетвящиеся толстые стержневые корни, которые не мої й 
придать почве форму раздельной комковатой структуры. Зато лоб 
отмирания корни многолетних бобовьх растений снабжают перегӣо 
поглощенным кальцием, и накопленный перегной, а следователь! 
и комки приобретают прочность. При этом Вильямс указывает, что ро Й 
бобового не может быть заменена ни известкованием, ни внесение 
какого бы то ни было содержащего известь удобрения, а роль злаї 
не может бьть заменена обработкой. Р 
Преимущества травосеяния в виде смесей злаковых и бобовых мної" 
летних трав блестяще подтверждены экспериментальными данными Инс? 
тута земледелия Центрально-Черноземной полосы им. В. В. Докучаев й 
Количество корневых остатков в пахотном слое (0—20 см) при посе 
травосмесей среди лесных полос составило (ц/га): 


1-й год 2-й гед 
пользова- псльзова- 


нил НИЯ 
ющері ее ео 68.9 109.9 
Люцерна = житняк ........ 89.1 159.5 
Разница в пользу травосмеси . . . —+20.2 -+ 49.6 


Это значит, как пишет Дмитриев (1947), что корневая система злії 
ково-бобовьх травосмесей может произвести и в действительности прой 
водит гораздо ббльшую и более эффективную работу по восстановлени 
плодородия почвы, чем корневая система одной, например, люцернР” 
Это наглядно видно из данных того же института (табл. 1). 
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Таблица 1 
Количество (в %) прочных агрегатов и перегноя 
7 «4 (по Дмитриєву, 1947) 
9 прочных В том числе 
агрегатов раз- б 
мером больше размерсм /о перегноя 
0.25 мм больше 1 мм 
——_ ОІ СО. | | 
1 
4 \ерна 1-го года пользования . . 64.4 10.2 8.1 
„Дерна + пырей нежный 1-го года 
Зона оне. а 72.1 36.4 8.5 
хе 4-го года пользования. . . 76.9 38.2 8.9 
„Ная 5-членная травоемесь 
№ №0 года пользования .... 4 76.9 45.7 9.8 
| Е 4-го года пользования, . . 809 59.3 9.9 
одная целина (косимая)... 83.2 60.0 9.9 


пъ Итересные данные по влиянию травопольного севооборота на вос- 
ар, ление плодородия почвы и улучшение ее структуры получены 
іудУчном Институте зернового хозяйства Юго-Востока СССР за 1941 — 
1 2 рр, (табл. 2) из результатов работ Безенчукской опытной станции 
“луйской опытно-мелиоративной станции. 


м Таблица 2 
М 
После пользования травами 
| 
Р А НЕ Ване 
1-й год 2-й год 3-й год 
а ОА Р РТ Госа 1 ТУ 


Юд 
о Чет во корневых остатков, 


рай ленных люцерно-житняко- 


Мес юн(п/га) ль пелена ню ча 14.8 28.4 85 
иН ТВ х ега 
1 о водопрочных агрега- 
С ЗД 5 8.3 11.8 


РЭР р  "ГС'»'»?Р'?Р?Р-Зз9»Є6уЄВ"»Р р" 
АСУ 


а Ронидаємость почвы за 4 ча- 
\, ротив парового поля по 
РУ 306 мм на травах (мм) .. 516 652 778 


у Кроме этого, почвы полей, окаймленных лесными полосами и исполь- 
в \Х в правильном травопольном севообороте, всегда имеют, как уже 
р Чалось, больший запас воды, чем почвы необлесенной степи и тем 
_ к Используемые вне правильного севооборота. 

"и Т вывод может быть подтвержден следующими средними много- 
№ М данными определения влажности почвы на полях, занятых 
\ и культурами и возделываемых в различных условиях среды 
"бе ‘итриеву, 1947). Следовательно, полезащитные лесные полосы, 
і ЧНО в сочетании с правильными севооборотами, являются серьез-- 

М средством регулирования водного режима почв. 
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% влажноста 00 влажности 


в пахотном в подпахотном 
горизонте горизонте 
Поле №4 травопольного севообо- 
рота среди лесных полос . . .. 35.6 31.3 
То же в открытой степи . .. .. 30.4 28.6 
Соседнее поле колхоза «Высокий» 
в открытой степи паропропаш- 
ного севооборота........ 23.3 23.0 


9 

В свете этих данных, а также данных, приведенных в табл. 1 2 «( 
‘становится очевидным, насколько благоприятные для получения ньшодРу 
п устойчивых урожаев условия создаются в почве в результате обу" 
ствления травопольной системы земледелия. (б 

В полном согласии с К. А. Тимирязевьм акад. В. Р. Вильямс сч 
коренной задачей научного земледелия изучение требовай Р" 
растения к условиям жизни. Изучая эти требования, он установил, п; 
условия (факторы) жизни растения делятся на две группы, воздейої 4 
на которые может быть осуществлено по-разному и составляет зай 
различных областей агрономий. Необходимые для жизни и разви 
растений свет и тепло притекают от солнца и являются «космичеок",, 
факторами». Активное воздействие на эти факторы может быть осуш ой 
влено устройством парников и теплиц, а в большом сельскохозяйо"" | 
ном производстве — правильным размещением растений по терри 
страны, а также селекцией и акклиматизацией растений. 

Придавая огромное значение правильному использованию п 
света и тепла, Вильямс особо подчеркивал, что человек имеет неогр о 
ченную возможность регулировать другие факторы жизни растений б 
доступ к нему воды и пищи. Он неоднократно указывал, что «вся зал 
земледелия, оставляя в стороне селекцию, сводится как раз к реа 
рованию отношения растений к воде и к элементам пищи». Это рег Му 
рование особенно возможно в орошаемом земледелии. В. Р. Вил? . 
в течение всей своей научной деятельности непосредственно сопр іі 
сался с вопросами орошения, и его труды, как совершенно справед' 
отметил акад. Костяков, чрезвычайно много дают непосредственно з 
развития мелиоративной науки вообще (Стенографич. отчет 
ВАСХНИЛ, 1948, стр. 454). уў 

Учение Вильямса о создании структуры почвы и о травопо? ў 
системе земледелия получает особую важность в вопросах ороше рў 
«так как их приходится решать в условиях сухих степей, почвы ко" 
отличаются бесструктурностью». бо 

«Почвы степной области, — писал Василий Робертович, — могут вй 
рационально использованы при орошаемой культуре только в лра / 
лах травопольной системы земледелия (разрядка наш у 
Н.П.). Необходимо изолировать глубокий водный режим подпочв > „й 
верхностного водного режима пахотного слоя и изолировать их ПО и 
плоскости раздела, чтобы орошаемую поверхность изолировать полн И, 
от поверхности подорошаемой. Это возможно только посредством прі 
пахотному слою прочной комковатой структуры путем введения В | 
ство травопольной системы земледелия. бей 

«Обращение степных почв в структурное состояние не только 0" „ў 
чит их от вторичного засоления; приобретенная структурность 0660 ді 
этим почвам возможность усвоения всего количества атмосферных ці 
ков п защитит произведенный ими запас воды от всякой траты, по й 
потребностей культурных растений. Поэтому сразу сократится К” 
ство оросительной воды». 
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‚Наряду с этим, введение травопольной системы земледелия предъ- 
оет свои требования к режиму и к технике орошения: режим и техника 
о Чения должны максимально отвечать условиям структурных почв, 
ранять эту структуру, а также гарантировать от бесполезных потерь 
г . 
В.Р. Вильямс придавал в связи с этим большое значение способу 
їва дождеванием, считая его наиболее правильным методом 
РЬбьт с засухсй, борьбы за стабилизацию урожаев. 
“Идея дождевания. — как писал Василий Робертович (1935), — 
в оится на двух принципиально правильных агротехнических предпо- 
“Ках — борьбе с причинами недостатка воды в почве и искусственном 
м оденпи недостающего количества ее в случае невозможности обеспе- 
от почве этот запас из природных источников и в борьбе с причинами 
А д пления атмосферної засухи. Главное отличие дождевания заклю- 
1, Я в одновременном включении второго принципа — в повышении 
у, Ритические моменты развития растений относительной влажности 
“Духа». 
чі Исходя из обоснованного им главного закона земледелия о равно- 


4 д 
"о 


| а, мости и незаменимости всех факторов (условий) сельского хозяй- 
| акад. В. Р. Вильямс писал: «Настоящий прогресс в сельскохозяй- 


м Яном производстве возможен лишь в том случае, когда наше воздей- 
10 на условия, в которых протекает п оизводство, направлено одно- 

5 ку у 7 

»@нно на весь комплекс его условий. Этот комплекс представляет 


| во органическое целое, все элементы которого связаны неразрывно. 


Хо Действие на один из этих элементов неминуемо влечет за собой необ- 
 Имость воздействия и на все остальные. Раз этого нет, мы неминуемо 


1 


ЧД - 
ваемся с „законом убывающего плодородия почвы“» (Вильямс, 


е Из закона равнозначимости всех условий сельского хозяйства выте- 
іт Также, что все элементы и травопольной системы земледелия нахо- 
и в теснепшей связи и взаимозависимости. «Если, — говорил 
я ямс, — системой наших мероприятий ‚останется неохваченным 
о бі одно какое-нибудь условие, так мы сейчас же столкнемся с паде- 
и эффективности наших мероприятий». Достаточно, упустить хотя бы 
Че, Из элементов, и неминуемо будет ослаблено действие всех других 
"Энтов, снизится урожай. : 
Гі ак, например, в колхозе Красный партизан, Ново-Анненского р-на. 
№ инградской области. получен в засушливом 1946 г. следующий уро- 


‚ З центнерах с га (Винниченко и Елагин, 1948): 
т 


и, Ка зяби плугом с предплужником в сочетании со спегозалержапием 
слом ай. иба ива, о РРО УР 9.3 
М мероприятия, по при вспашке плугом без преднлужиика....... 5.3 
ая вспашка без предплужника, без снегозадоржания и без удобрения. 3.6 
Лучшим примером научного ведения сельского хозяйства является 


ү. работы Института земледелия Центрально-Черноземной полосы 
№ В, В. Докучаева (Каменная степь Воронежской обл.). Этот Инсти- 
в На протяжении ряда лет, осуществляя травопольную систему земле- 
00. 0 Практически доказал не только возможность получения высоких 
„ев, но и систематическое повышение их по мере освоения траво- 
‚ ОЙ системы земледелия (Крылов, 1947). 

, засушливом 1946 г., когда климатические условпя в районе 
Чу Менностепной станции были более тяжелые, чем в 1924 г. и даже 


98 при почти полном выгорании посевов во многих окружающих 


952 Н. С. Петинов №. 


Таблица 3 


Урожай яровой пшеницы (ц/га) 


Институт земледелия Центрально-Черноземной полосы им. В. В. Докучаев, 


4 

В открытой степи Среди лесных по? 

без удобре-| с удо- без удобре-| с зяб, 

ний брениями ний 

По пласту злаково-бобовых траво- | 08 
СМЕНА; 1 побои, ЗНА ГОР 18.1 21.2 2518 90. 
По другим предшественникам (яро- | 934 
вые, пропашные) ........ 16.8 15.9 20.6 в 
81 


азиа Табу 2,8 | 4.7 | 


колхозах, урожай среди лесных полос, прошедших паровую обрабо® 
и подвергавшихся воздействию многолетних трав, составил (ц/га): 
мая пшеница 16.52, озимая рожь 14.97, яровая пшеница Ое 
овес 15.75, просо 16.43, горох 8.2, чечевица 9.5, чина р 
фасоль 8.8, подсолнечник 24.2, многолетние травы (зеленой ма" 
88.2, суданка на сено 117.0, свекла кормовая 188.0. й 

Как указал П. П. Лобанов, «учение Мичурина и Вильямса ней 
рывно развивается, и в этом развитии большая заслуга Лысенко’ 1 
умело соединил учение "Тимирязева--Мичурина о формообразов’» 
и изменении природы растений и животных с учением Докучаева — 
чева—Вильямса о почвообразовании и методах повышения плодор о) 
почв...) (Стенографический отчет сессии ВАСХНИЛ, стр. 461, 1 20 

Т. Д. Лысенко создал общебиологическую теорию стадий но 
развития растений, давшую возможность вскрыть зако В 
ности развития растительных организмов, управлять условиями 
жизни. Т. Д. Лысенко показал, что стадии развития характеризу" 
и обусловливаются прежде всего сменой требований, которые ПР 
являются развивающимся растением к условиям окружающей © и 
Изучив эти требования, мы можем управлять развитием растений» 
имеет огромное значение в практике сельского хозяйства. 

Однако акад. Лысенко различает «условия существования» прош я 
развития как от «среды обитания» растения, так и от внешних «факт д 
воздействия». Не все в «среде обитания» является факторами, дей?! И 
тельно влияющими на ход развития организма. Й не всякий «Ф 
воздействия» является «условием существования» развития оаа 

«Условия существования“ цикла ратына 
стения — это те существенные условия, без коц 
рых нет развития стадий, их органов и при? 
ков в поступательном ходе растений к ре 

дукции. „Условия существования“ цикла развития растения 7, Р 
результат многотысячелетней истории организмов, творимой естеб! й" 
ным отбором. Связь организмов є условиями существования этапов (у 
вития растений включает в себя созданную естественным отбором М 
сительную приспособленность организма к этим усло? „ќ ої 
а следовательно и ,требования" организмами зтих условий как Н 
ходимо й предпосылки этапов своего индивидуального ра? 
ти я». (Лысенко, 1948, стр. 59). 


П ДК 


б 
і г 

Р “у ществление идей Тимирязева — Докучаєва — Вильямса в земледелии СССР 333 

—Ш—— ыы и—иыииио 


З, ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ РАСТЕНИЙ, ВЫРАЩЕННЫХ 
УСЛОВИЯХ ПРИМЕНЕНИЯ ТРАВОПОЛЬНОЙ СИСТЕМЫ ЗЕМЛЕДЕЛИЯ 


Ж В связи с развитием орошения и насущными задачами борьбы с засу- 
|, Давно ощущалась необходимость изучения физиологии по- 
ного растения. Однако недостаточные знания состояния 
лений в различные периоды их жизни, совпадающие как с засухой, 
И повышенным водоснабжением (поливами), приводили к чисто эмпи- 
кому установлению приемов орошения. Многочисленные физиоло- 
® Кие исследования, в которых затрагивались отдельные физиологи- 
х ие функции изолированно от других важнейших процессов жизне- 
іо тельности растения как целого организма, не дали и не могли дать 
ЮжЖительного результата. 
ім, Чачавщиеся с 1931 —1932 гг. более широкие физиологические иссле- 
ъ Ния с целью научной разработки приемов орошения для важнейших 
і, и ‘Кохозяйственных культур проводились на низком агротехническом 
у вне травопольной системы земледелия, как правило, на бесструк- 
ых почвах. Естественно, что при таких обстоятельствах основная 
е и не могла быть достигнута. Такие исследования, будучи, кроме 
їм | поставлены в узкие рамки твердо установленных схем опыта (обычно 
олива), направлены были на изучение лишь сроков и норм полива 
‘и делах этой схемы. Они поэтому ограничивались в большинстве слу- 
че Простой регистрацией пригодности или непригодности существую- 
с гидромодуля, но не искали новых путей дальнейшего повышения 
№, ая пшеницы на основе физиологического изучения поведения расте- 
ту В иных, резко отличных от обычных данных, условиях водоснабжения 
Инерального питания. 
Мк Вследствие игнорирования со стороны многих научно-исследователь- 
ен учреждений указанных выше мероприятий по борьбе с засухой, 
\, Уемых теперь «комплексом Докучаева—Костычева —Вильямса», иссле- 
', Ния носили, повторяю, эмпирический характер. Немудрено, что 
"ожар при этом получали невысокие. 
ш “Тахановцы орошаемого земледелия, применявшие систему 
технических мероприятий этого комплекса, обеспечивающую куль- 
06 растение максимальным количеством влаги, пищи (и света), 
енгли исключительно высоких по тому времени (1935) урожаев яровой 
а Ицы при орошении до 50 цта. Подобных же результатов, при 
№ о дении таких же условий, добился и ряд научно-исследовательских 
“у, ‘Дений (Институт физиологии растений им. К. А. Тимирязева Ака- 
и Наук СССР, Всесоюзный Институт зернового хозяйства, Саратов, 
~). Стахановцы и научные работники строили эту систему на основа- 
Учения Тимирязева, Докучаева, Вильямса, Мичурина и Лысенко. 
Сч Ни задумывались, спрашивали, что же нужно для обеспечения 
“ая? На этот вопрос Тимирязев, как известно, отвечал: 
№ “Шрежде всего, конечно, знакомство с потребностями растения и уме- 
с: удовлетворить, а затем уже — изыскание наиболее выгодных 
кий разрешения этой задачи при помоши средств, имеющихся под 
Ю» (Тимирязев, Соч. т. ПТ, стр. 50) 
Чи 0 как же узнать потребности растения, на каком языке, в случае 
КА ения, спросить у растения его «мнение», знакомство с которым счи- 
а 1ёобходимым еще основоположник научного земледелия и учитель 
Ҹо ЯЗева = Буссенго? К. А. Тимирязев дал на этот вопрос исчерпы- 
ий ответ: «Только опыт прямой, точный, физиологический опыт 


т 


334 Н. С. Петинов "а 
над данным растением, над данной почвой и удобрением один вполі 
разрешает все вопросы» (там же, стр. 55). Й тут же Тимирязев словам 
одного из лучших представителей научного земледелия, Грандо, тобі 
рит: «Кели вникнуть в сущность дела, то все задачи земледелия сводя" 
к определению и возможно строгому осуществлению условий питав! 
растений» (там же, стр. 17 и 124). Непонимание или, в других случай, 
игнорирование этой коренной истины служило также прпчиной низ), 
урожаев пшениць даже на орошаемых площадях. Успех стахановії, 
полей, опрокинувших старые «нормы» урожайности, по существу нері, 
рывно связан, повторяем, с осуществлением важнейшего закона аши 
номии, сформулированного акад. В. Р. Вильямсом (1927): «Услов! 
получения высоких урожаев — это одновременность и непрерывно“, 
снабжения растений максимально потребным количеством воды и пиш, 

На вопрос, когда же давать растениям воду и пищу в максимал? 
потребном количестве, отвечают опыты, в которых процессы питав" 
растений изучались в связи с их стадийным развитиё о 
Из теории стадийного развития акад. Т. Д. Лысенко (1936) извести 
что наибольшая продуктивность растений как результат взаимодейстй , 
растительного организма с изменяющимися условиями среды, 0П м 
делястся в первую очередь оптимальным соотношением между рос" 
и развитием. В природной обстановке засушливых районов СССР дово?" 
часто наблюдается нарушение этого соотношения, а именно: при меди 
ном росте развитие идет чрезвычайно быстро. Это нарушение слу 
одной из главных причин снижения урожая хлебных злаков в зай) Р 
ливые годы. И когда в исследовательских работах стал на деле при», 
няться принцип создания оптимальных условий (свет, вода, питат? я 
ные вещества) в каждой стадии развития растений, тогда они да. 
разительные результаты. Так, в течение 4 лет на опытных посевах Ини, 
тута зернового хозяйства Юго-Востока СССР были получены при ди 
шений следующие максимальные урожаи яровой пшеницы: в 19 и 
57.4 ціга, в 1937 г. 47 ц, в 1938 г. 53.5 ц, в 1939 г. 53.6 ц (Аб 
ков, 1941). Проведенные на той же теоретической основе полевые оп, 
Института физпологии растений им. К. А. Тимирязева АН СССР в хр 
бышевской области дали примерно сходные результаты: в 1937 
51.7 цуга, в 1938 т. 46.8 ц, в 1939 г. 50.8 ц. 

Мы располагаем сейчас большим количеством фактов, которые р 
воляют вскрыть приспособительное значение многообразных изменен 0 
возникающих у растений под влиянием орошения и удобрений. То, 
в свете правильного представления о сущности приспособительных и 
бенностей растений, выращенных в условиях высокого плодородия, г 
можно построение агротехники и селекции, направленное на максима" 0 
продуктивное использование воды и питательных веществ. Й, наобоР у 
только на полях с передовой агротехникой, обеспечивающей полу"? р 
высоких урожаев, можно изучить отличительные, приспособител? 
особенности культурного растения (Беликов, 1940). у 

1. Наиболее ценный материал в этом отношении мы полу" у 
в 1937 г., когда проводились наши исследования совместно с Куйбы 44 
ским сельскохозяйственным институтом в Кинеле, Куйбышевской и 
Полевой участок расположен был вблизи реки Кинель. Со стороны "4 
подствующих ветров он защищен посадками деревьев и прибрей я 
лесом. Почва — карбонатный чернозем, структурная. Метеорологич??. дї 
условия сложились в благоприятную сторону. В течение всего он 
почти ежедневно проходили дожди, принесшие 97.1 мм осадков. в 
выпало 25.3 мм, и в июле 18.4 мм, 
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Первый полив был дан 7 июня, в период кущения (конец) яровой 
ць Гордеиформе 0189, второй — 27 июня, в период начала коло- 
Ме ия. Проведение дополнительно к естественным осадкам двух поли- 

На глубину промачивания, равную 80 см, обеспечило в течение всего 
тационного периода оптимальную влажность в слое почвы 0--60 ем, 
к орая и не спускалась ниже 20%, при мертвом запасе 13.5 %. Таким 
и 8Зом, дача двух поливов обеспечила пшенице в общем бесперебойное 

\Оснабжение. 
Же Для создания аналогичного питательного режима на фоне (перед 
ке чней перепашкой) фосфорного удобрения (суперфосфат) 90 кг на га 
лась аммонийная селитра перед первым и вторым поливами по 45 кг 
\твующего вещества на га. Детальные физиологические исследования 
вали, что действие всех многообразных окружающих условий на дина- 
т у суточных изменений функций листа определяется тем, насколько 
Факторы обусловливают или ограничивают питание и рост растения. 
том случае, когда эти факторы неблагоприятны для питания 
ста растений, интенсивная деятельность листа приурочена к немно- 
мб’ обычно утренним часам дня. В полуденные часы у этих растений 

Людается депрессия всех важнейших функций листа: содержания 


м, интенсивности транспирации, фотосинтеза, дыхания и проч. Наблю- 
сахароза 
7Ҹ мопоза 
"м, Уменьшается в динамике содержание общего и белкового азота. 
кор Одобное поведение листа можно назвать, по выражению П. С. Бели- 
геу (1940), «суточной эфемерностью» и рассматривать как один из при- 
оков ксерофитности. Ибо, подобно тому, қак приуроченность 
РУД и интенсивного питания к короткому времени, обычно к немногим 
| пим дням, стала приспособительной чертой многих степных и 
а, Ынных растений, таки в индивидуальной жизни огромного числа 
№ 1х разнообразных растений, воспитываемых в неблагоприятных 
ц, Виях питания, вырабатывается способность осуществлять функции 
ла в немногие утренние часы, иногда и вечерние. О дноверш ин- 
ео резко ниспадающую кривую дневного хода 
Зиологических процессов, протекающих в 
таким образом, необходимо рассматри- 
Т как один из существенных показателей 
‘Утствия благоприятных условий питания. 
ій 2, Наоборот, у растений, выращиваемых в условиях бесперебойного 
к жения водой и питательными веществами, развиваются признаки, 
у. Ктерные для мезофитов: высокое содержание воды в листьях, 
\ Сительно небольшие колебания запасов ее в течение дня, наличие 
і, ЧМенной интенсивности важнейших физиологических процессов как 
№ Тенние, так и в вечерние часы, отсутствие подавленности их в полу- 
На Чые жаркие часы. Наблюдается также интенсивная, непрерывно 
‚ ‘Стающая в течение дня синтезирующая активность, выраженная 
том ат, Повышается в динамике количество общего 
А 7 
"елқового азота в јрастении. у 
ш. акие растения, приобретая мезофитность и теряя жаростойкость, 
о “Те с тем приобретают свойство осуществлять интенсивное питание, 
лу Ти непрерываемое в течение всего дня. Следовательно, одновершин- 
у кривую с подъемом в утренние часы, реже двувершинную, но в обопх 
Т АХ с плавным ходом физиологических процессов, нужно считать 
Нақом наличия оптимальных или близких к ним условий питания 


тед, судя по отношению ‚ преобладание гидролиза над син- 
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а а Й 
растений. Мезофильность, таким образом, не является простой реакції? 


на высокое содержание воды в почве, она тесно связана со всеми УС 
виями, необходимыми для интенсивного обмена веществ и формообраз" 
вания. Р 

3. Наконец, оптимальные условия одного водоснабжения, без прі" 
менения удобрений (орошаемые, неудобренные пшеницы). В таких У 
виях повышенная интенсивность физиологических процессов имеет меб 
в утренние и предвечерние часы. В полуденные часы наблюдается заме" 
ная, а в крайних случаях напряжения атмосферных факторов резк", 
их подавленность. Обычная двувершинная крив?, 
с заметными колебаниями в течение дня хара" 
теризует этот промежуточный случай. 

4. В условиях бесперебойного снабжения растений водой и МИ 
ральными веществами у яровой пшеницы развиваются анатоми р 
ские особенности в сторону усиления ее синтетической деятельное” 
увеличение площади обкладки вокруг мелких жилок и одновремей", 
площади малых пучков, уменьшение соотношения ксилемы к фло?" 
за счет увеличения последней, увеличение палисадной паренхимы Й д 

Все эти анатомические особенности у яровой пшеницы в значитеї?, 
ной степени способствуют маиболее продуктивному использованию ре. 
повышенного количества воды и питательных веществ, а это в свою 0" 
редь неразрывно связано с более интенсивным накоплением сухой ма!" 
и увеличением урожая зерна. 

Для иллюстрации приведем данные по урожайности (табл. 4). | 


Ве 


Таблица 4 


Урожай яровой пшеницы Гордэиформ» 0189 / 


№ Урожай зерна | Абсолютный № 
(ціга) 1000 зере? 
піл. Мм (г) 
рог бур зр 
При двух поливах: куще- 
ние-+- начало колошения 
1 Рио перед весенней перепашкой + №5 
перед 1-м поливом + №5 пород 2-м 
ДЬ о иы 51.7 + 0.38 41.56 
2 | Ру перед весенней перепашкой + Му; 
перед 1-м поливом. ........ 46.7 + 0.50 40.45 
З Ро ор перед весенней пегрепашкой . . 45.3 + 0.37 39.80 
4 | Поливная, неудобрэнная....... 27.2 + 0.45 38.90 
5 | Неполивная, неудобренная ..... 14.6 + 0.23 37.54 


«у 
Таким образом, мы видим, что, чем полнее удовлетворяются трів 
вания растений в воде и пище, тем сильнее проявляются у них мезо ро 
ные свойства и тем больше повышается урожай и качество зерна. ту 
одним из главных препятствий к дальнейшему повышению урожайно й 
орошаемых пшениц до самого последнего времени являлось отсут? р 
в первую очередь сортов пшениц, выведенных специально для 0ро с 
мых условий. Подавляющее большинство из них, если не сказать ой 
оказалось неспособным использовать благоприятные условия выс» 
агротехники вследствие полегания. Сильно изменилось по 80’ 
ние различных сортов и пшениц по мере освоения травопольного се У 
оборота, обнаружилась полная непригодность некоторых из них к Н м 
условиям жизни. Изменения в микроклимате и состоянии влажн?" 
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она, вызываемые орощением, создают среду, как известно, резко отли- 
ть ЦУЮся от тех условий, при которых проходило выведение большин- 
ях Ныне существующих культурных сортов. Поэтому при выращивании 
При орошаемых условиях мы неизбежно сталкиваемся с переделкой 

“Роды этих растений и прежде всего с переделкой потребности их 


воде, ибо, как указывает Т. Д. Лысенко (1948), каждый сорт растения 


3 С А Ф 
к своего развития требует своих условий среды, в той или иной 


“ену отличных от условий, требуемых растениями другого сорта. 
А орошаемых условиях открывается возможность управлять всеми 
вными факторами роста — водой, удобрениями и температурой 
ез создание микроклимата). В этих условиях надо строить так агро- 
Нику и подбирать такие сорта, чтобы максимально развивать мезо- 
‚тные свойства культурных растений. Подбор мезофитных расте- 
для орошаемых земель и максимальное выявление мезофильности 
к= в процессе выращивания должны открыть новые возможности 
Ути резкого повышения урожайности поливных растений. Да и соб- 
ъ енно «вся культура с.-х. растений, применяемая издавна человеком, 
т обработка почвы. удобрение и т. д. представляет собой комплексе 
В, направленных к созданию мезофитных растительных организ- 
ад Мевофиты из всех форм наземной растительности наиболее плодо- 
ка Следовательно, некоторые культуры, так сказать, омезофиченные 
("туроїї ксерофиты» (Александров и Цхакая, 1926). 
и Гаким образом, подбор мезофитных растений для орошаемых земель 
у нмальног выявление мезофильности у них в процессе выращи- 
р, # должно открыть новые возможности на пути резкого повышения 
"айности поливных растений. 
Однако такие возможности могут быть решены только в условиях 
і». ‘ребойного снабжения растений водой и питательными веществами, 
р, В том случае, когда имеется в достаточном количестве поливная 
уа. В случае же, когда из-за недостатка поливной воды приходится 
нять несколько жесткий гидромодуль, — необходимо обращать 
‘Ание на подбор переходных форм — от ксерофитов к мезофитам. 
| ‚.‘Тановимея несколько подробнее на характеристике мезофитов. 
№ 0де всего о местообитании их. Оно отличается не только количеством 
Й в Ной для растения воды, но и лучшими условиями для корневого 
Ме „ Ушного питания растения. Еще Варминг (1904) обращал внима- 
ата то, что почва в местах произрастания мезофитов всегда отличается 
һу. СТвом гумуса, что распространение мезофильных сообществ часто 
% о с возделанной, т. е. культурной почвой, особенно в умеренных 
ах. 
В своей интересной монографии по экологии растений Средней Азии 
а вин (1934) отмечает, что среди обширных земель пустынь наиболее 
ёа. риятны для окультивирования и пригодны для поливного земле- 
о прежде всего почвы, к которым приурочено развитие пустынных 
а 110в (эфемеров). Наконец, в основах ботанической географии Валь- 
„Алехина (1936) мы находим весьма важное Указание на особен- 
№ ° Воздушного питания мезофитов. Авторы обращают внимание на то, 
п местах произрастания мезофитов велико дыхание почв. С послед- 
и, Ютоятельством связано, по их мнению, расположение устьиц у боль- 
Ча тва мезофитов на нижней стороне листа, что позволяет перехваты- 
е Углекислоту, поднимаемую из почвы восходящими токами. Можно 
а Положить далее, что благоприятная сопряженность корневого и 
о, Шного питания мезофитов осуществляется не только в связи с 


ременным наличием воды, азота и зольних элементов в почве, угле- 
25 
7 Проблемы ботаники 
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кислоты — в воздухе, но и благодаря взаимообусловленности этих про 
цессов в самом растении. Последнее обстоятельство иллюстрирует” 
в частности, опытами Мюллера (МіПег, 1932), который, выращивая ГОР 
чицу в водных культурах при высоких дозах азота, наблюдал у э 
растений повышенное углеродное питание, а также опытами Алексее 
(1940), который показал, что коллоиды клеток корней. испытавших ВІ, 
менную засуху, утрачивают способность к адсорбции минеральн#” 
элементов. Одновременное наличие воды, элементов минерального и в. 
душного питания в местах распространения мезофитов, а равно взаим 
обусловленность водного обмена, корневого и воздушного питания в само, 
растении, — позволяет пратти к выводу, что, чем культурнее поч " 
(в определении Вильямса, 1938), тем более благоприятны они для р | 
вития мезофитных растений. Сама эволюция культурных растений — 
по существу превращение коерофитов в мезофиты, ото приспособлей, 
к культурным условиям. В современном понимании мезофитности в 27, 
лого-физиологическом смысле Генкель (1946) недаром совершенно пр 
вильно подчеркивает не только условия местообитания, но и харак? У 
реакции самого растения на эти условия. Так, в работе Рубина и ЛУ 
ковой (1937) были подвергнуты биохимическому изучению три р 
свеклы: кормовая, столовая и сахарная. Отмечено постепенное нара?" 
ние синтезирующей активности инвертазы, причем самая высокая си М 
зирующая активность была у самой культурной свеклы — сахар! г 
Аналогичное явление подмотили в разведывательных опытах Кий’, 
ничев и Палилова (1940). Оказалось, что у мягких пшениц в сравне 
с твердыми, синтетическая активность инвертазы выше. Р 
В опытах Шейбе (З5среїре, 1927) изучалась интенсивность тране у 
рации как показатель ксерофитиости у различных по степени ку! і 
турности сортов пшениц. Установлено, что у Ттійісцт @ісоссоійеѕ (дик і 
полбы) транспирация выше, чем у 77. фісоссит (культурной пол 
у Тт. йісосспт выше, чем у Тт. 4игат (твердой пшеницы). я 
Так как опыты были проведены в водных культурах, т. е. в услов? У 
обильного водоснабжения, то автор, основываясь на уже извес“ 
в литературе (Максимов, 1916, 1926) факте (у ксерофитов в услой, 
хорошего водоснабжения — интенсивная транспирация), — делает й 
вод, что наиболее примитивные формы ишениц отличаются наиболР” з) 
ксерофитностью. К этому нужно добавить заключение Флякебер? и, 
(1938) о том, что среди наиболее культурного вида пшеницы Т7. гатай 
обладающего способностью к напбольшему росту, нет ни одной ксеро 
ной расы, между тем, как все расы диких полб (7т. Фісоссоїйез) п все ИТ 
диких однозернянок (77. зрошапеит) засухоустойчивы (ксерофил? оу 
Все приведенные выше данные позволяют видеть самую сущест ші 
ную особенность мезофитности в способности к наилучшему пита?" 
и росту. Эта особенность мезофитов отличает их от ксерофитов не ТО" 
с количественной стороны, но и с качественной. р. 
Все важнейшие функции листа (фотосинтез, транспирация и "ий 
у мезофильных растений, как уке отмечалось, изменяются в течение М 
параллельно с нарастанием и убыльо напряженности метеорологиче? Я 
факторов, в результате чего эти растения не имеют, по выражению лову 
(1940), «простоев», дневная динамика физиологических процессов, оп 
деляющих питание растения, имеет одновершинную кривую. У расте? у 
поставленных в условия, при которых развиваются ксерофильные У сії 
ства, дневная динамика физиологических функций листа выра? цо? 
ниспадающей кривой с максимумом в утренние часы, или двуверши вії 
кривой с провалом в полуденнье часы. Необходимость приуроч? 
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ъ. 
и еНсивный ход физиологических процессов к немногим утренним или 
‘леполуденным часам. вызываемая у нсерофитных растений частым 
№ УТствием в окружающей среде нужных условий для питания и роста, 
Сает их способными. как пишут Келлер (1938) и Культиасов (1938), 
У стро перестраиваться от одной крайности к другой. Поэтому ампли- 
хи колебания интенсивности физиологических процессов на протяже- 
1 дня у ксерофильных растений гораздо больше, чем у мезофильных. 
р Этом говорят данные по фотосинтезу Курсанова (1933), по транени- 
ии Бозпана (Воѕіап, 1933) и мн. др. 
г Ледовательно, поскольку в условиях бесперебойного снабжения 
“тений водой и пищей на базе высокого агротехнического фона в пелом 
и Виваются у пшениц мезофитные свойства, то селекцию и отбор сор- 
би Для орошаемого земледелия необходимо вести с учетом отих 
ств, 
а Такие сорта должны. в итоге обладать: а) способностью благодаря 
к Исленным свойствам максимально использовать повышенные коли. 
‚ ва воды и питательных веществ в почве и давать в соответствии 
ц Им резко повышенные урожаи; б) стойкостью к полеганию и 
‘Чойкостью к грибным заболеваниям. 
ук Исключительный интерес в этом отношении представляет вет- 
ц. тая пшеница, занимавшая в 1948 г. в Горках Ленинских 
Учно-экспериментальная база ВАСХНИЛ) 12 тектаров и дающая 
най до 100 центнеров є гектара. Редкое стояние этой пшениць — 
р колосоносных стеблей на 1 м? и отеюда хорошая освешенность расте- 
№ Исключает ее полегание. С другой стороны, необычайно высокий 
хуний вес зерен одного колоса (5—6 г) обеспечивает при правильной 
Эей агротехнике получение исключительно высокого урожая. 
и Изучение особенностей минерального питания и водного режима 
чо ение) ветвистой пшеницы, ее устойчивости к неблагоприятным 
рф, лям внешней среды и т. д. применительно к отдельным стадиям 
т Вам развития — должно составить одну из главных задач физиоло- 
\, ЭТО позволит в свою очередь изучить условия развития орга- 
 ’Признаков и свойств ветвистой пшеницы как наиболее продуктивной 
Лы злаковых культур. 
очетая учение Мичурина —Лысенко о переделке природы растений 
№ Мплексом агрономических мероприятий Докучаева —Костычева — 
у и Ямса, агробиологическая наука является ныне теоретической базой 
ЕА Мического решения важнейших вопросов развития сельского хозяй- 
ОМ Хоенедиктов, 1949). «Әта наука, вскрывающая законы развития 
че природы при помощи единственно правильного метода, метода 
Це Текти ческого материализма, открыла практически безграничные пер- 
№ Мвы повышения урожайности сельскохозяйственных культур» (Пе- 
д, Зая газ. «Известия» от 12 ХІ 1948). Именно поэтому ее крупнейшие 
0 жения положены в основу величайшего документа Сталинской 
КМА — постановления Совета Министров СССР и ЦК ВКП(б) «О плане 
пр Защитных лесонасаждений, внедрения травопольных севооборотов. 
ро, Тельстве прудов и водоемов для обеспечения высоких и устойчивых 
зов в степных и лесостепных районах европейской части СССР». 
и, Цествление этого грандисзного государственного плана, принятием 
ого объявлена война засухе и неурожаям в степных и лесостепных 
тах Европейской части нашей страны, выведет наше сельское хозяй- 
ма прямой путь высоких и устойчивых урожаев, сделает трул кол- 
"ор ков высокопроизводительным и во многом поднимет экономическое 
в "тво Советского Союза» (Молотов, 1948). Советские люди увидели 
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в этом грандиозном плане преобразования природы исторический док) 
мент, открывающий широкий путь к изобилию продовольствия в наш 
стране, к ускорению перехода от социализма к коммунизму. » 

А какую огромную роль играет наука в строительстве коммунизм 
если она служит народу, — наглядно свидетельствуют материалы себб 
Всесоюзной Академии сельскохозяйственных наук им. В. И. Лени 
(см. Стенографический отчет сессии ВАСХНИЛ 31 июля—7 авгуб 
1948 г.). В докладе акад. Т. Д. Лысенко «О положении в биологичесќ 
науке», одобренном ЦК ВКП(б), и выступлениях ученьх-мичуринії, 
подведены итоги многолетней острой теоретической борьбы между М? 
риалистической, мичуринской и идеалистической, реакционной, вейоў 
нистской (менделевско-моргановской) концепциями. Сессия показ?" 
полное торжество мичуринского направления над морганизмом-мев”. 
лизмом, она показала, что «советская агробиологическая наука ра? 
вается и стремительно движется вперед» (Глущенко, 1948). Р, 

В свете постановления Совета Министров и ЦК ВКИ(б) «О пли 
полезащитньх лесонасаждений ...» перед научно-исследовательскй 
учреждениями встают новые, чрезвычайно важные задачи. При нали чу 
в натуре комплекса Докучаева--Костьічева--Вильямса, т. е. травопо", 
ной системы земледелия, по-иному должны быть разрешены на базе Фе 
дийного развития вопросы водного и питательного режимов сельско* 
зяйственных растений, должны быть выявлены новые высокопродуЕ р 
ные формы растений, приспособленных к данным условиям. К раскры? у 
закономерностей жизни и развития растений призывает и учит биоло, р" 
мичуринская наука. Й как проникновенны и глубоки слова В. Р. ВУ", 
ямса (1939): «Без преувеличения можно утверждать, что мы становий а 
реальными „господами природы". .., потому что научаемся объекти? ; 
понимать законы природы и пользоваться ими в интересах современ”, 
и грядущих поколений нашей социалистической родины. Это стало че! 
можным только в нашей стране, стране, где безраздельно господст® 
великая теория Маркса—Энгельса —Ленина —Сталина. . .». 
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ОСНОВНЫЕ ПРОБЛЕМЫ ФОТОСИНТЕЗА 


А. А. Ничипорович 


После того как в 1771 г. был открыт У растений процесс, полу 
чивший впоследствии название фотосинтеза, понадобилось более 100 12 
интенсивного труда многих исследователей, чтобы были выяснены тол? 
наиболее основные и общие закономерности этого процесса. р 

Совокупность многочисленных и важных фактов. полученных за вро?" 
с момента открытия фотосинтеза и до начала ХХ в., дала 80" 
можность изобразить процесс следующей суммарной формулой: 


ц. энергия света _ С(НзО)у + #(0,) 
(СО) + у(Н,0) - хлорофилл 7” углевод 


Я 
Ряд фактов говорил о том, что сложный процесс фотосинтеза осу, 
ствляется в несколько стадий с образованием промежуточных продук" 
п с протеканием промежуточных и побочных реакций. й 
На этот счет высказывались различные предположения и гипоте8 е 
из которых наибольшее распространение получила гипотеза Байер, 
считавшего, что непосредственным продуктом фотосинтеза является мур а 
въиный альдегид (формальдегид — СН,О), который затем конденсиру?" 
с образованием углеводов. «ай 
Однако самому Байеру и другим исследователям не удалось ни 7", 
спорно доказать образование формальдегида в растениях в проце», 
фотосинтеза, ни заменить процесс фотосинтеза питанием растения фо! 
альдегидом. р 
Таким образом, гипотеза Байера, хотя и получила широкое приз д 
ние, но правильность ее не была доказана экспериментально. Тем 00", 
не увенчались успехом многочисленные попытки воспроизвести прой 
фотосинтеза іп уібго. я 
В дальнейшем (с начала ХХ в. и до настоящего времени) пзучей 
процесса фотосинтеза было посвящено большое число работ. В рез) и: 
тате этого наконлено громадное число фактов, значительно расшириві? 0 
наши представления об особенностях, закономерностях и механизме 9 р 
процесса. Однако и сейчас многое остается неизвестным, и мы так б 
как и раньше, не можем воспроизводить этот процесс в искусствен! 
системах. від 
Таким образом, возник и сохранил свою актуальность до настоящ ом 
времени вопрос об изучении механизма фотосинтеза, вопрос, критер з 
успешного разрешения которого будет уменье восироизводить его ір У" 
Вряд ли можно переоценить значение работ в этой области, ё 1 
представить себе, что успешное разрешение вопроса дало бы возможно’ 
использовать даровые, практически неиссякаемые и повсеместно рат, 
страненные источники «сырья» (углекислый газ воздуха, вода, азот 277, 
сферы) и энергии (солнечный свет) для производства органических вещ?" 
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разнообразного назначения, не говоря уже о возможностях более рацио- 
„ально использовать способность к фотосинтезу зеленых растений 
" практике сельского хозяйства. 
ы Сложность проблемы фотосинтеза определила участие в работах 
ецпалистов разнообразных направлений: физиологов растений, цито- 
Бо" химиков, физикохимиков. Круг вопросов, связанных с изучением 
Тосинтеза. слишком велик, чтобы можно было бы осветить или даже 
‘Колько-нибудь подробно перечислить их в небольшой статье. В связи 
этим мы имеем возможность остановиться только на наиболее важных 
къ Росах, упуская многпе пз них, хотя и интересные, но менее суще- 
Зенные. 


ОСНОВНЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ РАБОТ ПО ФОТОСИНТЕЗУ 


В настоящее время работы в области фотосинтеза ведутся в разно- 
азных направлениях, которые можно представить следующей схемой: 
Изучение механизма фотосинтеза. Это направ- 
нце включает такие вопросы, как механизм поглощения световой 
у Ргии, перенос п трансформация ее в энергию химическую; механизм 
"Частия в этом процессе пигментов растений; последовательные стадии 
и ксации и редукции углекислоты; образование промежуточных и пер- 
Ке стойких продуктов фотоспитеза; характер ферментпых систем. уча- 
х Вующих в осуществлении реакций фотосинтеза; участие в них внутри- 
пу точних структур и органоидов; сравнительное изучение фиксации 
79, гетеротрофными организмами, хемосинтеза, фоторедукции и фото- 
"Интеза как основы для познания механизма ассимиляции углекислоты 
синтезе оргапических веществ. 
і 2. Изучение физиологии фотосинтеза. Зависи- 
в фотосинтеза от состояния растений (возрастные изменения, условия 
п. ния, состояния плазмы, пластид, накопавния продуктов фотосин- 
м Чит. д.); связь с сопутствующими процессами (дыхание, ростовые 
ы бормативные процессы и т. д.); значение фотосинтеза в процессе раз- 
ия и, в частности, в фотопериодической реакции растений; особен- 
сти фотосинтеза растений различных типов; эволюция фотосинтеза. 
а Выяснение условий, при которых урожай растений находится в зави- 
Мости от интенсивности фотосинтеза и ‘возможностей повышения уро- 
"ов при помощи регулирования фотосинтеза. 
3. Изучение экологии фотосинтеза. Зависимость 
1 тенсивности фотосинтеза от факторов внешней среды; природа адап- 
Циц растений к свету различного состава и различной интенсивности. 
Таковы в самых общих чертах те напболее крупные разделы, по кото- 
мм ведется работа в области фотосинтеза. 
Р Їерейдем к более подробному рассмотрению содержания этих раз- 
чов, 


бр 


ФИЗИОЛОГИЯ П ЭКОЛОГИЯ ФОТОСИНТЕЗА 


Одна из главных практических задач работ по изучению физиологии 
Экологии фотосинтеза заключается в выяснении зависимостей можду 
Тоспнтезом и урожаями и в разработке рациональных способов регу- 

`ИРрования фотосинтеза для получелия высоких урожаев. 

ц, Орғаническое вещество создается автотрофными зелеными расте- 

в Ми целиком в результате фотосинтеза. Таким образом, ход формиро- 
ния урожая в полной мере зависит от фотосинтеза. 
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Такова самая общая зависимость между фотосинтезом и урожаям?" 

Однако совершенно ясно, что фотосинтез и энергия его осуществя” 
ния, хотя и важнейшее, но только одно из звеньев в сложной цепи мног 
образных и многочисленных процессов, в результате которых форм! 
руется урожай растений. Не менее важное значение имеет проце 
нарастания и общие размеры ассимиляционной поверхности, продол?! 
тельность работы ассимилирующих органов, характер и шнтенсивног?" 
использования ассимилятов на ростовые и формативные процессы, инте? 
сивность последних. 

В итоге зависимость между фотосинтезом и урожаем может бы!" 
выражена следующей суммарной, хотя и очень схематичной формулої" 
предложенной Л. А. Ивановым (1941): М -- таз РТ -- ар. Т,, г 
М — сухой вес всего растения за учитываемый период без азо? 
и золы, т — вес опавших за все время частей, } — интенсивнос" 4 
фотосинтеза, Р — рабочая поверхность ассимилирующих орї“ 
нов, Т — рабочее время, а — интенсивность дыхания, Р, — дышащай 
масса, 7, — время дыхания. Я 

В более или менее нормальных условиях наивысшему урожаю пра“ 
тически соответствует наивысшая продуктивность фотосинтеза, которй” 
по Иванову, представляет собой величину /РТ. 

Учитывая все указанное, мы должны считать, что все воздействий 
на растения, вызывающие изменения как интенсивности фотосинте? 
так и хода формирования листовой поверхности, времени полезно" 
работы ассимилирующих органов и, наконец, хода ростовых и форм 
тивных процессов, в конечном итоге должны влиять на продуктивно 
фотосинтеза, на его суммарный эффект, на коэффициент полезного испол? 
зования световой энергии, падающей на единицу площади посевов и наб й 
ждений. Иначе говоря, любые воздействия, вызывающие изменение УР 
жаев, есть воздействия, направленные на регулирование фотосинтез"! 
на изменение суммарного эффекта фотосинтетической деятельности рас? 
ний, на изменение продуктивности фотосинтеза. 

Однако это не значит, что физпологи-специалиєть по фотосинте 
должны и могут разрешать все задачи, вытекающие из указанной пост? 
новки вопроса. В противном случае они взяли бы на себя функции, каб 
рые присущи всем отраслям и агрономии и агробиологии. Предмет 
внимания со стороны физиологов-специалистов по фотосинтезу долж' 
быть, очевидно, задачи более узкие и специфичные. й 

Основная из этих специфических задач заключается в уточненй, 
вопроса, в какой зависимости находятся размеры урожаев от активно?" 
ассимиляционного аппарата и от интенсивности фотосинтезе 
в каких случаях, когда и в какой степени активность ассимиляционнО = 
аппарата и интенсивность фотосинтеза могут служить фактором, ог’. 
ничивающим ход накопления урожаев; каковы специфические услов я 
и приемы, при помощи которых можно повышать активность ассим! 
ляционного ‘аппарата и интенсивность фотосинтеза, а в связи с 27" 
и урожаи. Р 

Комплекс вопросов, относящихся к этой проблеме, подвергал. 
неоднократным обсуждениям в многочисленных работах, особенно ру, 
ских исследователей |Любименко, 1935; Костычев 1937; Максимов, 190. 
Иванов, 1941; Тагеева, 1931, 1941; Чесноков и Базырина, 1932, 198 
Кокин, 1926; Алексеев, 1987; Катунский, 1939, 1941; Хиз и Грег? 
(Неаё апа Сгерогу), 1938, и другие]. Так как все основные, относящие у; 
к вопросу, материалы можно найти в упомянутых выше работах, її, 
не будем разбирать его более подробно, считая, что он и без этого ДОС 
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"ано известен, так же как известен и характер различий взглядов раз- 
х исследователей. Однако сделаем некоторые выводы. 
\ Многочисленные экспериментальные материалы заставляют конста- 
2 20Вать, тот факт, что в очень многих и даже в большинстве случаев 
1, Чаблюдается прямой связи между показателями урожайности и пн- 
ки сивности фотосинтеза ни тогда, когда сравниваются между 
ой низко п высокоурожайные растения, ни даже при выращивании 
йо ний в разных условиях. определяющих получение различных 
размерам урожаев. 
љу аким образом, можно считать, что в большинстве случаев продук- 
м ость п суммарная результативность фотосинтеза чаще всего и прежде 
а могут изменяться при помощи воздействий, изменяющих в первую 
ель ход ростовых и формативных процессов и время активной работы 
Милирующих органов, а не изменяющих интенсивность фотосинтеза. 
у днако из этого не следует. что вопросы, связанные с возможностью 
яю Тпровать активность фотосинтеза с целью управления формирова- 
х урожаев, должны выпасть из сферы внимания физиологов-специа- 
Ов по фотосинтезу. 
Это вытекает прежде всего из того, что ответ на вопрос о решающих 
и орах формирования урожаев может быть различным в зависимости 
Го, в каких условиях проводится работа с растениями. 
й» Если это обычная полевая обстановка, то здесь, как правило, имеются 
', Не благоприятные условия для достаточно интенсивного фотосинтеза, 
 ХНоВными факторами, лимитирующими ход накопления урожаев, дей- 
тельно являются факторы роста. 
і 10 можно предполагать, что в условиях исключительно высокого 
М Дородия почв, в условиях, хорошо обеспечивающих возможность, 
қ, олее интенсивных ростовых и формативных процессов, фактор актив- 
ма" фотосинтетического аппарата растений п интенсивности фотосин- 
ле Может переходить в основной минимум, и в данном случае специаль- 
\, Мероприятия по повышению активности фотосинтеза (например 
м Ущение концентрации СО,, внекорневые подкормки растворами солей 
о озлементов, особенно меди) могут давать особенно благоприятный 
п. Вт. Однако это предположение требует еще экспериментальной 
вед, 
а, Гораздо более ясным представлнется вопрос в тех случаях, когда 
іє ния выращиваются в обстановке с явно ограниченным выражением 
і З условий, как свет, содержание СО, в воздухе. Мы имеем в виду, 
М доимер, культуру растений В закрытом грунте в зимние периоды, 
А Тивирование одних растений под пологом других и т. д. В этом слу- 
һ В явном минимуме оказываются именно условия, определяющие 
Нсивность фотосинтеза (прежде всего свет). 
№” связи с этим в разработке вопросов светокультуры прежде всего 
м ходимо участие физиологов, работающих в области фотосинтеза. 
пъ. Вные задачи пх работы в этой области сводятся к тому, чтобы при 
и СИТельно небольших затратах на энергию и при сравнительно низких 
Мы СИвностях освещения, получать возможно более высокие коэффи- 
у полезного использования света растениями на формирование 
Жаев. 
о этом случае перед исследователями стоят прежде всего такие во- 


іч Вопрос о компенсировании недостаточного проявления одного 
Ми ра (например света) оптимальным состоянием других (например 
нтрации СО,, условий питания и т. д.). С общей и принципиальной 
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точки зрения этот вопрос обсуждался во многих работах, но необходяй 
специальные исследования для конкретных растений и условий св 
культуры. 

2. Вопрос о потребностях в свете растений в различные фазы РО 
Этот вопрос разработан в очень слабой степени, тем более примените? 
к условиям с ветокультуры. й 

3. Вопрос о качестве и составе света в смысле физиологичесй®, 
значения разных лучей или их комбинации и в смысле подбора там, 
источников света, чтобы электроэнергия, расходуемая на освеще 
в максимальной степени трансформировалась в лучи, используё ў 
растениями наиболее полно как для фотосинтеза, так и для нуле, 
хода формативных процессов. Особый интерес в этой области преде" 
ляют люминесцентные и газосветные лампы. и 

4. Рациональное распределение режима освещения во врем, 
и, в частности в течение суток, применительно к фазам развития рӯ) 
ний. Здесь особенно важен вопрос о минимально необходимых перио! у 
достаточно высокой освещенности (обеспечение фотосинтеза) в сочет? с, 
с периодом менее интенсивного освещения и темноты (формативное "7 
ствие света). й 

5. Наконец. особенно важным является вопрос о приспособлен, 
самих растений к условиям низкой освещенности и к свету опреде 
ного состава. ў 

Несмотря на многие исследования, вопрос о физиологической З 
роде светолюбия и теневыносливости, а также о хроматической ада 
ции растений до настоящего времени является еще далеко неясным. 1 

В большинстве работ указанные качества растений євязьтваю" у 
главным образом, с различиями в содержании и в соотношениях 035 
ментов или с различиями в интенсивности дыхания [Любименко, К» 
Гардер (Нагаег), 1933; Эгле (Ее), 1937; Зейбольд и Эгле (ЅеуЬо!й п. Е 
1937, 1938; Сарджент (Загрепі), 1934; Гайгер (Сеівег), 1927; Бой 
Иенсен (Воузеп-Тепзеп), 1918 и др. |. я 

Однако это далеко не исчерпывает всех существенных особени и 
растений в приспособлении их к разным режимам освещения, а Кий 
того, фактический матерпал одних авторов не всегда подтверж 
данными других или получает разное истолкование [Любименко, ий 
Рабинович (Вабіпоміїсі), 1945]. Таким образом, необходима дальней 
подробная работа в этой области. ў! 

В то же время хорошо известны изменения, например, в содерж и 
пигментов, вызываемые изменением условий минерального и 060} 
азотного питания растений [Гасснер и Геце (Саззпег и. (оете), чу 
Экштейн (Е скѕіеіп), 1939; Пирсон (Рігѕоп), 1937, 1938, 1940; Флей у 
(Е1еіѕсһег), 1935; Сидерис (5ійегіѕ), 1947), или же применением М 
элементов (Рихтер и Васильева, 1941), солей меди (Заблуда, 1938) ії 

В связи с этим естественно возникает вопрос о возможности ЗДЎ ці 
рования растений к различным условиям освещенности при ПОМ у 
изменения режимов их питания или временного подготовител? 
режима освещения и т. д. рій 

Таков один круг основных вопросов в работе по фотосинтезу в “ 

с задачей повышения урожаев. 

Серия других вопросов вытекает из того положения, что Н 
рассматривать ростовые и формативные процессы, с одной стор вр 
и фотосинтез, — с другой, как автономные и друг є другом не связай ог 
Из многих работ хорошо известно, что на активность ассимиляции 
аппарата и на интенсивность фотосинтеза оказывают существенное 
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| 
у Че такие процессы, как ход роста, образование или удаление потребляю- 
Х органов. быстрота оттока из листьев и потребление ассимилятов, 
(|єкополнение листьев ассимилятами, старение растений и т. д. Вместе 
м практически еще очень мало известно о влиянии хода и напряжен- 
| “Ти самого процесса фотосинтеза на процессы  жизнедеятельности 
| °В частности, на процессы роста, органообразования и развития. 
бычно процессе фотосинтеза рассматривается только как постав- 
для растения универсального питательного материала — углеводов, 
'Тается. что этот поставщик работает в той мере, в какой идет потреб- 
о дй образуемых им универсальных продуктов на самые разнообраз- 
, цели и назначения (рост, дыхание, образование белков и других 
етитуционных, запасных и специфических веществ). 
ТС «пецифическое влияние фотосинтеза и его энергии на жизнедеятель- 
, Ъ растения часто склонны рассматривать только с одной точки зре- 
б м достаточно или недостаточно в сопоставлении с возможностями 
ЈЕ" Отребностями растения он поставляет ему универсальной органиче- 
„| 0 пищи. 
м. Однако имеется достаточно много оснований, чтобы переоценить эту 
| ‘КУ зрения. Напомним следующие факты. 
о е я В настоящее время с большими основаниями ставитея вопрос 
у, Оходимости ревизии укоренившихся представлений о том, что пер- 
й З и единственными стойкими и видимыми продуктами фото- 
за являются углеводы (Таусон, 1947). Есть основание предполагать, 
"Первыми продуктами фотосинтеза являются скорее продукты болес 
‚ (Тановленные, содержащие метильную группу (см. ниже). 
би 2. Кроме того, п до настоящего времени еще не решен окончательно 
\; 206 о синтезе белков (может быть, частичном), в процессе фотосин- 
Луг хотя в пользу этого имеется ряд соображений (Сапожников, 1890; 
\, пменко, 1935; Костычев, 1937). Если предположения о фотосинтети- 
ў Ком образовании хотя бы чаєти белков подтвердятся, то в связи с этим 
ет основание рассматривать процесс фотосинтеза как более сложный 
№, дим результатам, чем это принято считать. принисывая ему только 
*% поставщика углеводов. 
и" Фотоактивность хлоропластов не специфична. При участии света 
а могу: обеспечивать восстановление не только СО, или во всяком 
ее первичных продуктов карбоксилирования [Рубен и сотрудники 
№, еп), 1939, 1940), но и ряд других как неорганических, так и органи- 
бх веществ: трехвалентное железо [Галл и Скарисбрик (НШ апд 
а 186тік), 1940], парахинон [Варбург и Люттченс (УУагиго апа І - 
об” 1946], ряд других хинонов [Аронов (Агопоїї), 1946], орто-дини- 
\,, ‘Нзол (Гуревич, 1946), нитраты [Варбург и Негелейн (М/агбитя под 
Зет), 1920; Гуревич, 1946]. у 
Шу ‘ак показали опыты Фэна, Штауффера п Умбрейта (Кап, ЭфаиНег 
ов Отаьге! о), 1943], клетки хлореллы на свету и в отсутствие источни- 
^^» восстанавливают такие вещества, как окисное железо, ацеталь- 
№ Д, бензальдегид, нитромочевина. Опытами Гафрона с водорослями, 
е. РжЖивавшимися в анаэробных условиях, установлено, что в качестве 
и ‘ановителя может служить не только вода, но и другие доноры водо- 
о. (например глюкоза), а также и молекулярный водород (Найтоп, 
" Найтоп апі Вибеп, 1942). 
Ле `Тсюда можно предположить, что ассимиляционный аппарат расте- 
№, ‘Пособен давать разные результаты в смысле количества и качества 
и УКтОВ, образуемых при его участии в зависимости от внутренних 
“‘шних условий его работы. Косвенным подтверждением этому пред- 
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положению могут служить результаты работ. указывающие на суб 
ственные сдвиги в характере образуемых в листьях продуктов под В Й 
нием лучей разной длины волны [Кабос (Кароз), 1936; Дэстур и Сама 
(Разбаг апа Затапі), 1933]. і 
В рассмотрении поставленного вопроса надо учесть, что специфі, 
ские световые реакции фотосинтеза — это реакции окисления воды и Пе? я 
носа ее водорода на промежуточные катализаторы. Что касается самої, 
восстановления СО, или карбоксильной группы, то наиболее вероя?, 
(см. ниже), что оно осуществляется в результате темновых энзимати* 
ских реакций. Одинаковы ли ферментные системы этих реакций у 80 бо 
растений и во всех условиях, приводят ли они к образованию ОДНО, 
единственного и общего для всех растений и условий продукта — не Ў 
вестно. зі 
Во всяком случае можно допустить, что и ферментные систем” 
и реакции, и образуемые продукты могут быть в какой-то степени ре 
личными. Фотоактивный же аппарат фотосинтеза, при помощи которо, 
осуществляется окисление воды, мобилизация и перенос водорода, пре, 
ставляет собой аппарат, обеспечивающий образование восстановите 
ных условий очень высокого потенциала (Красинский, 1947). При 910, 
мобилизуемый водород может направляться в темновых реакци й 
не только на восстановление СО, или карбоксильной группы, но и на #0 
становление многих других веществ, находящихся в клетках. М 
Таким образом, фотоактивный аппарат фотосинтеза может обес? 
чивать осуществление как реакций, связанных прямо с ассимиляц е 
СО. (собственно фотосинтез), так и других восстановительных процесс 
не зависимых от собственно фотосинтеза. Опять-таки и то и другое мо? 
быть различным по своим количественным и качественным результат 19 
Таким образом, вопрос о содержании, характере и результатах рабо з 
фотосинтетического аппарата у разных растений и в разных услові „ 
должен быть подвергнут подробному исследованию и прежде № И? 
с целью выяснить роль фотосинтетического аппарата не только как в 
ставщика для растений универсальных питательных материалов, но й", 
возможного источника образования специфических и разнообразных о 
дуктов в разных соотношениях и, в связи с этим, как регулятора #9 
торых важных функций: роста, органообразования и развития. я 
В частности, ждет еще окончательного разрешения вопрос о ре 
фотосинтетичеєкого аппарата растений в фотопериодической | Р? 
ции. д 
Таков второй круг вопросов, связанных с соотношениями М. 
фотосинтезом или во всяком случае с работой фотосинтетического # 
рата и урожаями. я 
Наконец, необходимо остановиться еще на одном вопросе, отно і 
щемся к этой же проблеме. Мы имеем в виду специфичность энер! 
фотосинтетической работы у разных растений. зії 
Если далеко не всегда удается установить прямую связь ме? яз 
активностью фотосинтетического аппарата, выражаемую в показате? 
интенсивности фотосинтеза и урожаями, то все же твердо установа? г 
что различные растения, часто независимо от энергии их роста и * Р У 
жайности, резко отличаются дргу от друга по уровню упомянутых по й 
зателей [Вебер (Ұ/ерег), 1882; Вильштеттер и Штолль (\УшШеамег км 
51011), 1918; Бойсен-Йенсен, 1932; Любименко, 1935; Кокин, 1926; Пет?" 
шевская, 1925; Катунский, 1939. 1941, и многие другие]. ИТ, 
Вероятно, в силу того, что уровень этих показателей не тесно сн й 
с быстротой роста и урожайностью растений, этот вопрос не подверг? 
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; пробному изучению, и мы мало знаем о внутренней сущности разли- 
В активности фотосинтетического аппарата разных растений. 
і Не говоря уже о большом теоретическом интересе этого вопроса 
„Учение его могло бы много дать для познания вопросов физиологии, 
„ Могии, эволюции и даже механизма фотосинтеза), он, несомненно, 
Жер иметь и большое практическое значение. 
, Если считать, что урожайность многих растений должна и может 
- Ъ повышена путем селекции, то можно предполагать, что на поздних 
їх р нях этой работы при сильном увеличении урожайности, формы, обла- 
М Щие высокоактивным фотосинтезом, будут легче поддаваться селек- 
А Онному улучшению, ибо активность фотосинтеза в меньшей мере может 
М 4Заться фактором, огранизивающим возможность усиления ростовых 
*Ормативных процессов. 
то одна сторона дела. Другая заключается в возможных связях 
"ЖДУ активностью фотосинтетического аппарата и качеством урожая. 
\ постановке этих вопросов мы исходим из следующих фактов. Мно- 
- растения, обитающие в южных районах, особенно в пустынях, полу- 
Чи чнях, в горных зонах. характеризуются резко выраженной способ- 
со 1ЬЮ накапливать различные специфические и конечные продукты 
Мена: смолы, каучук, эфирные масла, камеди и т. д. В этих районах 
Чения находятся в условиях, очень благоприятных для интенсивного 
н "осинтеза, но в то же время в условиях сдержанного хода ростовых 
Д ормативных процессов (Василевская, 1941): процесс фотосинтеза 
ве устойчив к действию неблагоприятных условий и, в частности, 
= водоснабжению, чем рост (Максимов, 1939; Тагеева, 
к В то же время рядом исследований (Новиков и сотрудники, 1984; 
 (Унский, 1939, 1941; Ничипорович, 1946) установлено, что растения — 
„Ходцы из указанных зон, способные накапливать большие количе- 
а специфических высоковосстановительных продуктов обмена (напри- 
Р каучук), обладают исключительно активным фотосинтетическим 
ратом и высокими показателями интенсивности фотосинтеза. 
у Отсюда можно сделать заключение, что высокая активность (а может 
Е даже и качественная специфика) работы ассимиляционного аппа- 
воа» сильно превышающая потребности в ассимилятах со стороны про- 
оов роста и создающая условия для высокоактивного баланса пласти- 
дз Их веществ, может служить базой, на которой у ряда растений 
ЛИСЬ ярко выраженные способности к образованию специфических 
"Дуктов обмена. 
| ти соотношения, т. е. высокая активность фотосинтетического аппа- 
гч сильно превышающая быстроту использования ассимилятов на соб- 
№ Но ростовые процессы и на образование обычных конституционных 
М ств, может быть важным фактором, определяющим качество уро- 
В в культуре растений. 
СТ аким образом, изучение внутренних причин различий в активности 
№ Миляционного аппарата разных растений, соотношений ее с актив- 
Тю ростовых процессов и, может быть, качественной специфики 
Зоо этого аппарата есть еще одна из важных задач, относящихся 
я» Роблеме «фотосинтез, урожай и его качество». В свете этих задач пред- 
и Вляются необходимыми и дальнейшие работы по изучению способов 
вы Риемов активизации фотосинтетического аппарата растений путем 
№ Улирования их минерального питания, использования микроэлемен- 
о Особенно солей меди), изменения концентраций СО, и селекции 
ний с учетом показателей фотосинтетической их активности. 
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«Физиология п экология фотосинтеза» трактует вопросы о кол! 
чественном и качественном выражении фот» 
синтеза в зависимости от типов растений, их состояния. от другі, 
процессов жизнедеятельности, от состояния факторов внешней среды!’ 
влиянии работы фотосинтетического аппарата на жизнедеятельность расте 
ний, а «учение о механизме фотосинтеза» трактует вопросыотех си сї Ё 
мах, при помощи которых фотосинтез осущ' 
ствляется вообще и без которых он не може 
итти, о том как эти системы действуют. Следовательно. говоря о пр 
блеме «фотосинтез — урожай». мы в то же время затронули почти №. 
основные вопросы физиологии и экологии фотосинтеза (по этому вопро“ 
см. также: Бриллиант, 1947). Е 

К некоторым из них мы считаем более удобным возвратиться пос? 
изложения соображений но вопросам о механизме фотосинтеза. 


ОСНОВНЫЕ ВОПРОСЫ МЕХАНИЗМА ФОТОСИНТЕЗА 


С начала ХХ в. исследования по механизму фотосинтеза достиг! 
большого прогресса в связи с развитием знаний и методов работы в обла" 
химии, физики, физической химии, особенно в области квантовой теор? 
и квантового механизма фотохимических реакций, познания механизм 
окислительно-восстановительных и ферментативных процессов, введе! 
в исследования новых методов спектроскопического. манометричес 
анализа, использования «меченых атомов» и специфических ядов и Нё. 
котиков, выключающих из процесса отдельные, составляющие его ред 
ции, и т. д. р. 

За этот период достигнуты большие успехи в изучении химии и 00 
ческих свойств хлорофилла и других пигментов, ‘в изучении строен’, 
хлоропластов. Многочисленными работами установлены квантовые б. 
ходы фотосинтеза; достаточно достоверно установлен факт участия в пр 
цессе фотосинтеза желтых пигментов [Дэттон и Маннинг (Дибіоп а 
Мапиш»), 1941; Эмерсон и Льюис (Етегѕоп апі Іечів). 1942, 194 г 
достоверно доказано участие воды в процессе фотосинтеза как доно! 
водорода, и «водное» происхождение выделяемого в процессе фотосинту, 
кислорода [Виноградов и Тейс, 1941; Рубен и др. (Вибеп $., ВапдаЙ У" 
Катеп М. апа Ну4е), 1941; Виноградов. 1927]. а. 

Установлено, что в фотосиптезе принимают участие как светов? 
так и темновые реакции. 7 

Выяснено, что первой стадией фиксации углекислоты является пре 
цесс карбоксилирования имеющихся уже в клетках органических 609’, 
нений, й последующие стадии представляют собой реакции восстанов 
ния карбоксильной группы (Рубен и др., 1939, 1940). и 

На основанин громадного фактического материала и развития обш а 
знаний по фотохимии, физической химии, биохимии, многочисленны» 
авторами предложены разнообразные гипотезы механизма процесса к 
синтеза. Однако и до настоящего времени ни одна из этих гипо, 
не является полностью экспериментально доказанной, оставляя еще р 
мадное поле деятельности для современных и будущих исследователь 

Все современные гипотезы по механизму фотосинтеза исходят из Ш а 
ставления о том, что первым стойким и видимым продуктом фотосинт р 
является какой-то углевод (по вопросу о природе его существуют раё? р 
образные мнения. См. Рабинович, 1945), но до недавнего времени бол 
или менее единодушно признавалось, что образованию углево 
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А Шествуст формальдегид. Углеводы же образуются в результате 
Денсации последнего по схеме 


х(СН,о)>С,Н,„.О, пли 
2(СН,0) – у Н,0- С, (Н.О), у. 


‚ Как было указано выше, прямых экспериментальных доказательств 
зу формальдегидноїї теории Байера. несмотря на многочисленные 
м тки, получено не было (см. Рабинович, 1945). Тем не менее эта тео- 
и представление об углеводах, как основных видимых продуктах 
Осинтеза, поддерживались, как известно, следующими фактами. 
м" Быстрое и обильное образование углеводов после экспонирования 
“ъев на свету. 
‚ Сравнительно небольшие уклонения практически наблюдаемых 


2 


№, со 
з < г 
3 Ффициентов фотосинтеза ясор от теоретически требуемой единицы 
9 


Уссенто (Вопзвіпсації), 1864; Макенн и Демусси (Мадиеппе єї 
оиву), 1913; Вильштеттер и Штолль (ҰҮі5(аег ип@ 5011), 1918; 

Окер (Вагкег), 1935 и др.]. 

. Более или менее близкие цифры увеличения теплот сгорания 

м Зщенинников, 1901) и общей сухой массы листьев после экспониро- 
р Ия на свету по отношению к теоретически требуемым показателям, 
і дя из количеств усвоенной СО, и предполагая образование в резуль- 
Мир редукции ее углеводов [Крашенинников, 1901; Бозе (Возе), 1924; 

З (Ѕтівћ), 1943]. 
195° это, если и не подтверждало окончательно правильности гипо- 
уе Байера о формальдегиде, то во всяком случае не вызывало сомнений 
му Равильности представления об углеводах как первых стойких и види- 
(р. продуктах фотосинтеза. Однако в последнее время В. О. Таусон 
ь 7) привел ряд соображений, которые заставляют подвергнуть ревизии 

Оложения, которые до последнего времени считались незыблемыми. 
"б очка зрения Таусона подкрепляєтся следующими фактами. В полу- 
а. Мх до настоящего времени цифрах ассимиляционных коэффициентов, 
м. Пления сухого вещества и энергии в сопоставлении с усвоенной СО, 
0 (тея, хотя и небольшие, но все же столь существенные отклонения 
Зоретически рассчитанных, исходя из формулы 


з СО, Ру Н,О->С, (Н,0), + 2 0, 


| Они могут быть с таким же основанием использованы и для подтвер- 
я других допущений и гипотез, где в качестве первых продуктов 
а синтеза можно принять не углеводы и не формальдегид, а другие 
Пнения, и, в частности, более восстановленные. 
ен роме того, Таусон подвергает серьезной критике представление 
др пости сахаров как универсального и легко используемого материала 
у тОричных синтезов. Доказательства тому черпаются в многочислен- 
Пи но обычно неудачных попытках замены фотосинтеза искусственным 
5б, нем растений сахарами или же в недостаточности углеводов как 
Ло "Трата для культуры изолированных тканей. Не находит широкого 
7А зерждения также и распространенное мнение об универсальной 
Ости углеводов для большинства бактерий и грибов. 
\,, аким образом, по мнению Таусона, углеводы, образуемые расте- 
9 И на свету, это одни из вторичных продуктов, получающихся, веро- 
'’ В результате окисления неизвестных еще первичных продуктов 
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фотосинтеза. Последние же, по мнению Таусона, должны быть лаби 
ными, легко окисляющимися, обладающими по крайней мере одной Й", 
двумя метильными или метиленовыми группами и степенью восстановле , 
ности большей, чем углеводы. Вероятно наличие у них двойных свя? 
п способности образовывать энольные формы. 5 
Предположения Таусона носят гипотетический характер, но в 10 З 
время они поддерживаются рядом серьезных доводов и заставляют счит"., 
вопрос о первичных продуктах фотосинтеза подлежащим дальнейше" 
исследованию. В то же время вопросы, поставленные Таусоном, т 
в большей степени подчеркивают пока еще значительное несовершенс? 5 
современных гипотез по механизму фотосинтеза: все они исходят из обр, 
зования в процессе фотосинтеза именно углеводов, т. е. базирую" 
на положении, которое начинает подвергаться серьезной критике. и 
В основе современных гипотез по механизму фотосинтеза леї, 
однако и ряд бесспорных положений, которые вряд ли подвергнӯ?, 
изменениям в дальнейшем. Среди них надо упомянуть следующие: ра 
тами Рубена, Камена и других доказано, что одной из первых стад", 
фиксации СО, является реакция карбоксилирования, а последую!", 
заключаются в восстановлении карбоксильной группы. Это достато", 
бесспорное положение кладется в основу наиболее разработанных со? 
менных схем процесса фотосинтеза. о 
Также бесспорно то, что процесс фотосинтеза является процес, 
окислительно-восстановительным, где один компонент подвергается ви 
становлению (окислитель), а другой окисляется (восстановитель). " 
положение распространяется и на все другие виды первичных био’, 
тезов органического вещества при участии света, с той только разний и 
что в процессе фотосинтеза окислителем является СО,, а восстановите, 
вода, в фоторедукции соответственно СО, и П,, Н,5, Н,5,0, и др 
соединения [Ван-Ниль (У ап №іе]), 1931, 1935; Гаффрон и Рубин (Сай? 
апі Виш), 1942]. п 
Бесспорным является также вопрос о многоступенчатости проце?" 
о чем прежде всего говорят квантовые выходы фотосинтеза, равные, Ф 
по большинству последних данных, 1-1... Это заставляет счи?®, 
наиболее достоверными схемы фотосинтеза, принимающие затрату 
крайней мере 8 квант на восстановление одной молекулы углекисл0 
до уровня восстановленности углевода. (й 
Бесспорно также то общее положение, что, наряду со свето Вв р 
фотохимическими реакциями, в процессе фотосинтеза участвуют и те 
вые энзиматические реакции. м 
Этим почти ограничивается безусловно достоверный и ясный по своб о | 
значению материал, не считая, конечно, общих положений химии, физ!’ з 
и физической химии, на которых строятся современные схемы прот? 0 
фотосинтеза. Остальные многочисленные, зачастую чрезвычайно валі 
факты и материалы могут иметь разное истолкование и приложение 
не вполне ясны по своему значению. ен’ 
Истолкованию и оценкам этих материалов посвящены многочис2“ 
ные как специальные, так и сводные работы (в большинстве слу“ у 
физиков и химиков).\ Только первая (изданная) часть наиболее Ной 
монографии по фотосинтезу Рабиновича (1945) представляет 60 
солидный том в 550 страниц. 


льно? 
1 Обзоры исследований в области механизма фотосинтеза даны в работах Леся 
(1925), Бриллиант (1937), Некрасова (1937), Крашенинникова (1935), Свеший 


(1944), Красповского (1946, 1947), Ничипоровича (1948). 
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Зно Уже одно это хорошо иллюстрирует сложность проблемы и опреде- 
Т возможное содержание настоящего раздела. В нем мы имеем воз- 
ность скорее только наметить и перечислить важнейшие вопросы 
п ересующей нас проблемы, чем подвергнуть их сколько-нибудь 
робному обсуждению. 
дна из новейших схем фотосинтеза предложена Франком и Герц- 


| Дом (Егапк апа Неглівід, 1941). В графическом изображении (Раби- 


К 
"иң, 1945) она приведена на рис. 1. 


Фоторедукция Окисление -восстановле- Фотоокисление Окисление 


СО; ние катализатора х промежуточного бодь 
(хлорофилл) катализатора 
Вон 
са, 
е4 
р — 
{С0;] ћу ж єв 74 9 АОї 
Ха 
НХ 80 
ЕН ЕЕ 
(нсој" х "рн д - 
б 
н) и р ь ЩО ударне < 800 
нх -60" т 
$, со,“ Х у вон Ен 200н 0, 
іньсод н НОР лы 
Чор лені "й ный з = #00н 
| нх во" 
(го, у "0н Й 
и, | 
4њс0,) НХ во ) 9 
ћу і сата: вон 
а ааа) 
НВО» 
у ћ 
іно)" Й "дон 
Ев 


Суммарная реакция процесса: 
2н,0(20,) «З Пон) +9,0+0, 


Рис. 1. Схема фотосинтеза (по Рабиновичу). 


їв В приведенной схеме жирными стрелками с символом һу (квант 
и) обозначены световые реакции. Тонкими стрелками обозначены 
к Новые энзиматические реакции. Скобки, например {СО,} или {НСО,}, 
м ЗНачают, что заключенные в них группировки входят в состав ком- 
хр Ксов или являются частью молекул тождественного состава, но болев 

Чных. 

Индекс* обозначает неустойчивые продукты. 

мысл схемы Франка и Герцфельда заключается в следующем. 
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Первично СО, вступает в реакцию карбоксилирования (темновёй 
реакция) и при помощи катализатора Ка образует карбоксильную груп 
в соединении ВСООН (в схеме {СО,}). Это соединение вступает в #0" 
плекс с катализатором НХ (вероятно, хлорофилл), который активи? 
руется квантом света с перемещением водорода в этом комплексе из ОДНО" 
связи (в молекуле хлорофилла) в другую (карбоксильная группа). обр 
зуется первый нестойкий продукт {НСО,{* и дегидрохлорофилл (№ 
Нестойкий продукт }НСО,{* стабилизируется катализатором Кв. Р 

Дегидрохлорофилл, образуя комплекс с субстратом ВОН, подвеї 
гает его при помощи кванта света фотооксидации є образованием несто! 
кого продукта ХН.ВО *. Из последнего при помощи катализатора Р 
регенерируется нормальный хлорофилл НХ и образуется окисленні 
продукт ВО. В результате реакции ВО с водой регенерируется суботр", 
ВОН и образуется гидроперекись ВООН. При помощи катализатора Р 
перекись разлагается с выделением свободного О.. її 

Процесс повторяется в несколько стадий до восстановления кар й 
ксилированного соединения до степени {Н,СО,}*. Подобный нестойк" , 
продукт каталитическим путем отщепляет углевод или его непосредство, 
ный предшественник }СН.О}. Вся цепь реакций осуществляется с погл 
щением 8 квант энергии, из которых 4 идут на реакции, связанные с ок!“ 
лением воды, 4 — на восстановление СО,. РЕ 

На основании этой схемы Франк и Герцфельд математически обра? $ 
тали ряд экспериментальных дапиых по кинетике фотосинтеза, полу?" 
хорошие совпадения теоретических расчетов с данными опытов. Одна 0 
это не значит, что схема ясна и достоверна во всех деталях и что извес“! 
конкретное содержание всех се звеньев и этапов. Й 

Остановимся на том, что представляется еще неясным, исполь, 
это как материал для освещения основных задач в дальнейшей рабо 
по механизму фотосинтеза. а 

В схеме Франка и Герцфельда принимается, что освобождение к 
лорода осуществляется через образование органических перекисей. д, 
положение введено в схему по следующим соображениям. Гипот?, 
об освобождении О, в результате прямого «фотолиза» воды с разложенії, 
ее на водород и кислород не приемлема по термодинамическим даннй’, 
а предположение об образовании в качестве промежуточного продук з 
перекиси водорода с разложением ее каталазой не нашло подтвержде? а 
в ряде работ [Ван Гилле (Уап НШе), 1938; Эмерсон и Грин (Е те? 
апа Сгееп), 1937; Гаффрон, 1937 и др., см. также Рабинович, 1945]. г 

Это заставляет считать более вероятным окисление воды с обр? 
ванием органических перекисей и освобождение О, в результате раз 
жения их катализатором Ес. Однако ни субстрат ВОН, ни катализа? у 
Ес точно не установлены. Кроме того, ость еще один возможный механй с’ 
окисления воды с образованием радикалов (ОН), что использовано в НИ ї 
приведенной схеме Рабиновича. Что касается схемы Франка и гай 
фельда, то в ней не известна также ни природа катализатора Ка (кари 
ксилаза), Ев и субстрата, подвергающегося карбоксилированию, ни 7 
деталей механизма этой части процесса. рї 

В схеме Франка и Герцфельда принимается, что в процессе фотоб Кк 
теза участвуют два рода первичных фотохимических реакций: одни Ре", 
ции происходят в «окислительной стороне» процесса и связаны с р 
оксидацией субстрата НЙ и образованием окислителя воды и акцей?0?, 
ее водорода 2. Другие совершаются в «восстановительной стороне» И х 
цесса и обеспечивают перенос водорода от катализатора ХН (хлорофи»" 
на углекислоту. Восстановление СО, идет в 4 стадни. Таким образ" 
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ђ 
той части совершается й несколько отличных друг от друга световых 
мени, Однако прямых доказательств 4 последовательных ступеней 
становления СО, не имеется. 
„ УДно из основных доказательств в пользу того, что часть первичных 
вых реакций заключается в фоторедукции СО,, Франк п Герцфельд 
цел? в факте тушения флуоресненции листьев углекислотой. Однако 
Тюдения некоторых исследователей говорят о том, что тушение флуо- 
б нции не есть единственньй способ осуществления фотохимической 
и `(Шпольский и Гришун, 1945; Теренин, 1947; Красновский, 
% Исходя из этого и имея в виду, что в процессе хемосинтеза осуще- 
1 Мяется редукция СО, темновым путем, ряд авторов (см. Рабинович, 
считают более вероятным темновое восстановление СО, ив фото- 
Тезе, 
‚ В качестве примера схемы, принимающей именно такой характер вос- 
к овления СО,, укажем на схему, которую защищает как возможную 
$ инович. Он предполагает, что перенос водорода от восстановленной 
Мы катализатора (семихинон НХ) на СО, совершается темновым 
ОН тическим путем с образованием только первичных продуктов 


2 


Ме 


і 


СО,}+2НХ- й {НСО АХ. 


ш Последующее восстановление осуществляется в результате реакции 
| „Мутации, где одна часть { НСО,{ восстанавливается до степени {СН,0!, 
й деградируют в углекислоту 


НСО, = #СН,0}4-3С0,-+Н,0. 


д Восстановленная форма промежуточного катализатора НХ представ- 
кі собой семихинон — радикал с непарным электроном (о значении 
\,, Хинонов и бирадикалов в фотохимических реакциях см, также: Тере- 
» 1947; Красновский, 1946, 1947). 
ь опущение участия в реакциях семихинонов базируется на том, что 
еы Во-первых, обладают большой реакционной способностью и, во-вто- 
о относительно большой длительностью существования. 
у По схеме Рабиновича НХ образуется в результате восстановления 
и ленной формы катализатора Х. Можно было бы принять, что это 
ії Тановление идет непосредственно в результате фотоакта за счет водо- 
№ @ воды, Но втаком случае 4 радикала НХ, необходимые для восстанов- 
чя 4 {С0,}, образовались бы в результате затраты только 4 квантов. 
\, Дако современные данные заставляют принимать для фотосинтеза 
і ату по крайней мере 8 квант на молекулу восстановленной СО,, что 
от и Рабинович. При этом в противоположность Франку и Герц- 
м ЪДу он принимает, что в процессе фотосинтеза осуществляются пер- 
№ Че фотохимические реакции только одного типа, а именно окси- 
0 Кция между двумя промежуточными катализаторами. Чтобы иметь 
\, ОЖность ввести в схему 8 элементарных и однородных фотохимиче- 
о актов (по одному на8 переносимых водородов) и объяснить возмож- 
еъ последующего сосредоточения энергии 8 квант на 4 водородах, 
№ ‘Знавливающих 4 СО», Рабинович допускает наличие, во-первых, 
йо? промежуточных катализаторов (Н, У и Х), передающих водород 
одн к СО; во-вторых, считаст, что в процессе оксиредукций 
6, еВоса водорода образуются семихиноны (НУ, НХ); и, наконец, 
0 ПОлагает несколько реакций дисмутации энергии, в результате 
Рых энергия 8 квантов сосредоточивается в 4 радикалах. 


23* 
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Последовательность указанных реакций такова. Р 

1. Фотохимическое окисление первого катализатора-восстановите’ 
НИ (возможно хлорофилл) и восстановление промежуточного каї 
лизатора Ү с образованием семихинонов НҮ 


ЗНЯ -- 8У - Зһу 8һу 87 - 8НУ. 
= 


2. Дисмутация семихинона с образованием окисленной и восстай" 
вленной формы: ЗНУ —> «Н.У -- АУ. 
3. Восстановление второго промежуточного окислителя Х 


«НУ Ех -—4Н,Х 44Ү. 


4. Образование семихинона ХН и регенерация катализатора-80° 
становителя 


АНХ —— 47 > 4НХ АНІ. 


Семихинон НХ восстанавливает СО,, как указано выше. По-ином?! 
чем Франк и Герцфельд, представляет Рабинович и процесс окисленй 
воды. ні 
По его предположениям, вода вступает в реакцию в виде, компле 
ного соединения |Н,О|, природа которого точно не установлена, и, рб. 
гируя с окисленной формой катализатора 7, (дегидрохлорофилл?), обра 
зует продукт окисления — радикал ЇОН!. Последний в результате Д 
мутации образует воду и моноксид 10,), который каталитическим пу? 
отщепляєт свободный кислород. 

Схема этих реакций такова: 


&}Н.О} -- 42 >4|0Н}--4Н2 
&0Н!—2Н.О -|- 0} 
10; 0. 


В целом виде схема представлена графически на рис. 2. 
Брутто-уравнение ее таково: 


4Н,О |- 4С0, 4- 8ву—>СН,0} 4-0, -- 3 СО, -- ЗН,О. 


Так же как и схема Франка и Герцфельда, схема Рабиновича во мі, 
гих отношениях являєтся гипотетичной. Правда, есть много основа! и". 
считать, что реакции редукции СО, являются темновыми. Существені 0. 
доводы можно привести в пользу включения в схему образования © 
бодных радикалов и дисмутации энергии. г 
Более правдоподобно предположение о том, что в реакции фотобі, 
теза участвуют фотохимические реакции одного, а не нескольких ТИ 
Однако ни конкретный их характер и механизм, ни конкретный харак М 
участвующих в них систем еще не известны. Не ясен, в частности, М" г 
низм участия в этих реакциях хлорофилла и тем более же 
пигментов. К? 
По вопросу о механизме участия хлорофилла можно сделать следу 
щие предположения (Рабинович). 7 
1. Либо сенсибилизатор (имея в виду фотоактивный хлорофил? ші 
белковый комплекс) может быть свободным (А), либо он образовы 
комплексные соединения (В) с одним из реагирующих веществ. 
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2. Взаимодействие сенсибилизатора с субстратом может осуще- 
Чвляться: а) либо путем чисто физической передачи энергии (например 
зредача кванта флуоресценции), в) либо путем оксиредукции (переме- 
ение водорода или электронов). 

3. Активированный сенсибилизатор может реагировать либо є окис- 
телем (1), либо с восстановителем (2). 

‚ В настоящее время можно говорить только о большей или меньшей 
"ероятности одного из типов реакций по сравнению с другими. Не имея 


Федукция Окисление - восста - Окисление -восста- Окисление - восста- кисле 


со, нобление 2"? проме- новление 17“ нобление 1° про- ние 
жуточного окисли- | промежуточного межутачного бос- бодь 
теля окислителя становителя 
ву вн; ёно0 


нс} » ы 
б 


Суимарная реакция процесса 
инг0+а (С0,) - (СНО) +0300) +390 
Рис. 2. Схема процесса окисления воды (по Рабиновичу). 


і 
(сно) +300, «на 


можности подробно останавливаться на анализе этого вопроса (он 
б Дробно разработан в книге Рабиновича), отметим, что ряд соображений 
ци Звляот считать для процесса фотосинтеза более вероятным тип реак- 
и В2в. 
у Однако нет окончательных экспериментальных доказательств 
10льзу того или иного типа, и, таким образом, вопрос в целом требует 
е экспериментального разрешения. 
іо Наряду с необходимостью выяснить окончательно самую схему 
‚химических реакций, необходимо также решить ряд других не менее 
пу ных вопросов: о природе возбуждения фотоактивных систем, о при- 
< 16 метастабильных состояний, о деталях химической структуры хлоро- 
мла в смысле расположения двойных связей, характера и положения 
й Ппировок, атомов и связей, принимающих участие в поглощении 
і „Рансформации энергии (Степаненко, 1927), о формах окисленного 
М д сстановленного состояния хлорофилла в том случае, если он при- 
чает непосредственное участие в реакциях оксиредукции как пере- 
“чиқ электронов и водорода и т. д. (см. Красновский, 1948). 
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Далеко еще неясным является и самый механизм редукции Со; 
Если можно считать твердо установленным, что одной из первых стади 
фиксации СО, является процесс карбоксилирования (Рубен и др.; 19" 
1940), то не ясна природа субстрата, подвергающегося карбоксилиро?? 
нию, а тем более последующие стадии восстановления карбоксильн0 
группы и механизма этого процесса. Е 

Одним из важных вопросов, относящихся к этой области, являет’ 
вопрос о роли реакции фосфорилирования, образования богатых эне? 
гией фосфатных связей и дальнейшего использования их энергии. й 

Рядом работ [Фоглер (Уобег), 1942; Фоглер и Умбрайт (Моріег 8? 
ОшьЬгей), 1942; Ля Паж и Умбрайт (Га Расе апі ОшЬге!6), 1943; Фогле?' 
Ля, Паж и Умбрайт, 1942; Змерсон, Штауффер и Умбрайт (Еплегзд?, 
Зіапіївг, Мпаргеі), 1944] достаточно достоверно установлен самый $8“ 
наличия связи между процессами фото- и хемосинтеза и реакциями Ф 
форилирования. А 

Доказательством тому служит повышенное накопление органически, 
фосфатов хемо- и фотосинтезирующими организмами в условиях, не? 
ходимых для хемо- и фотосинтеза, но в отсутствие СО,. 

Эти факты истолковываются как результат образования продук Р 
фосфорилирования при невозможности последующего использова!!! 
энергии фосфатных связей на реакции фиксации или редукции б 
Однако истинный смысл между реакциями фосфорилирования и Хоб?! 
и фотосинтезом остается неясным. й 

Рубен (1943) высказал предположение, что энергия фосфатных ов 
зей обеспечивает осуществление процесса карбоксилирования. Змеро? 
Штауфер и Умбрайт (1944) предполагают, что образование богатых оне 
гией фосфатных связей есть результат фотохимических реакций фотоси, 
теза. Энергия этих связей уже в темновых реакциях обеспечивает И 7 
вичную фиксацию и дальнейшие превращения СО,. Однако допущен", 
Эмерсона п Умбрайта мало вероятны на основании энергетических Д. 
ных, относительно невелик запас энергии фосфатных связей в сопосї 
лений с энергией квантов, поглошаемых хлорофиллом лучей (Рабий 
вич, 1945). дя 

Наконец, Липиман и Татл (Е рршапп ап Тибіїе, 1945), исх0’ 
из схемы восстановительного карбоксилирования ацетилфосфата, пред" 
жили более вероятную схему фотосинтеза с переменным фосфорилий, 
ванием, восстановительным карбоксилированием и фотородукцие 
Однако и эта схема требует еще экспериментального подтвержден! о; 
оставляя широкое поле деятельности для дальнейшего выяснения у чаб 
реакций фосфорилирования в процессе фотосинтеза. р 

этой-области проблема механизма фотосинтеза самым тесным обр 
зом соприкасается с проблемой темнового гетеротрофного усвоения " 
а также с вопросами механизма дыхательного обмена. Вместе с тем, на 0 0 
реди стоит вопрос о том — обеспечивается ли фотосинтез или во ВСЯ" и 
случае темновые энзиматические его реакции самостоятельными и спе 
фичными системами, или они в какой-то степени общи с системами Д 27 
тельного обмена, действующими только в разных направлениях в 3% 
симости от условий. ото 

Неясность многих вопросов, связанных с изучением механизма Ф у 
синтеза, заставляет считать предложенные схемы более или менее вер. 
ятными рабочими гипотезами, требующими экспериментальной прове 
и дальнейшего развития. кой 

В настоящее время в изучении механизма фотосинтеза открываю у 
новые возможности в связи с использованием методов исследования 


о! 
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химической активности изолированных хлоропластов [Хилл и Скарис- 
Эрик (НІЙ ала ЅсагіѕЬгіКк), 1940; Франк, 1945; Варбург и Лютгенс (У/ аг- 
бога опа Га Исепз, 1946; Холт и Френч (Но апа Етепсћ), 1946], нахо- 
р в них гранул и даже «зеленых растворов» [Аронов (Агопой), 
1 

Зеленые растворы получаются в результате энергичного механи- 
ческого разрушения хлоропластов вплоть до обработки суспензий 
8 Ультразвуковом поле с последующим сильным пентрифугированием. Эти 
Растворы прозрачны, но дают тиндалевский эффект. Как показали иссле- 
Дования Рабидо, Френча и Холта (Вабідеап, Етепср, Ной, 1946), зеле- 

Ме растворы имеют спектры поглощения, тождественные спектрам 
Поглощения живых листьев и хлоропластов. В то же время на свету 
при наличии соответствующих акцепторов водорода они способны осу- 
ествлять фотоокисление воды с выделением свободного кислорода. 

Это дает авторам основание считать, что в зеленых растворах сохра- 
Чяется естественный хлорофилл — белковый комплекс, обладающий фото- 
Зктивностью, присущей ему іп уїуо в листе. Френч и Рабидо (1945) выяс- 

Или, что квантовый выход фотохимической реакции изолированных 
Лоропластов и зеленых растворов того же порядка, как квантовый выход 
Жотосинтеза в целом. Это дает основание предполагать, что фотохимиче- 
"Кая реакция изолированных хлоропластов по окислению воды тожде- 
Твенна с реакцией их іп уіуо. 

Эти же факты служат аргументом в пользу того, что первичный 
Фотохимический акт представляет собой именно реакцию окисления 
оды, а редукция СО, осуществляется при помощи темновых энзимати- 
ских реакций. 

Аронов (1946) показал, что в качестве окислителей в «хилловской 
акции» хлоропластов, гранул и «зеленых растворов» могут служить 
азные хиноны, причем энергия реакции зависит от окислительного 

тенциала хинона. 

Франк (1945) считает, что неспособность изолированных хлоропла- 
и Ов осуществлять редукцию СО, обусловлена тем, что продукты ВН, 

Одвергающиеся первичному карбоксилированию, находятся не в хло- 
Опластах. а в цитоплазме, Таким образом, СО, не может быть введена 
сферу реакций при работе с суспензиями изолированных хлоропла- 
ов. 


По мнению ‚Франка, искусственное введение в суспензии различных 
а Родуктов карбоксилирования может служить средством для выяснения 
«Х природы. Однако это можно считать возможным только в том случае, 
"Ми в цитоплазме осуществляются только первичные реакции карбокси- 
ирования, а последующие реакции редукции идут в хлоропластах без 
Участия цитоплазматических систем и вне зависимости от взаимодействия 
Лоропластов с цитоплазмой. 
Этот вопрос также требует дальнейшего выяснения. 
Из сказанного видно, что метод работы с изолированными хлоро- 
Чластами, гранулами и зелеными растворами открывает чрезвычайно 
Ирокие перспективы в области дальнейшего изучения механизма фото- 
Интеза, 
Этот метод дает возможность подробно изучить свойства и природу 
ботоактивного комплекса, подвергая его последовательным химическим 
физическим деструкциям, освобождая или дополняя сопутствующими 
®0мпонентами, ставя в различные условия работы (например снабжая 
азличными акцепторами и донорами водорода, создавая различные 
“ловия окислительно-восстановительного режима и т. д.). 
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Открываются некоторые возможности выяснить распределение актив 
ных компонентов и реакций в хлоропластах и цитоплазме, выясни"? 
характер и условия их взаимодействия, в результате которого осуше 
ствляется весь процесс фотосинтеза в целом. 

Вместе с тем, встает на очередь вопрос об изучении значения раї 
личных структур и гетерогенности внутриклеточной среды как условий’ 
необходимого для осуществления отдельных реакций и процесса в целом’ 

Столь сложный процесс, как процесс фотосинтеза, может протека?? 
только в гетерогенной среде с пространственным распределением реакції! 
в отдельных локусах с различными физико-химическими режимами. 

Это трудная и еще очень мало затронутая исследователями облас"? 
работы. В настоящее время еще трудно наметить достаточно эффекти? 
ные пути ее разрешения. Однако для этого уже создаются предпосылк 
работами по изучению свойств хлорофилл-белковых комплексов [Люби 
менко, 1921, 1928; Штолль, 1936; Штолзь и Видеман ($6011 опа Меде 
шапп), 1938, 1944; Менке (Мепке), 1938, 1940; Бот (Воё), 1942; Комар 
(Сотаг), 1942; Чибнелл (Сіра), 1939; Осипова, 1947 |, работами по изу 
чению структуры хлоропластов и гранул [Губерт (НоБегё), 1936; Фрей 
Висслинг (Егеу-Үуѕѕііпр), 1936; Робертс (Ворегіз), 1940; Табенцкий"! 
1946], исследованиями влияния на фотосинтез состояния плазмы и 01 
стид (Бойченко, 1938, также Бриллиант, 1947) и, наконец, работам” 
по моделированию фотосинтеза в гетерогенных средах и системах (Кра? 
новский, 1948). 

В изучении механизма фотосинтеза должны широко использовать 
не только современные методы химии, физики и физической химии, 

и методы исследования клеточной физиологии. Г 

Большое значение имеют работы по дальнейшему уточнению мех! 
низма образования, стабилизации и превращений хлорофилла в ассимй 
лирующих органах. 

Одним из важных разделов работ является изучение ферментин? 
систем, участвующих в реакциях фотосинтеза, и условий их работы. Ва 
ное значение имеют, в частности, исследования гидрогеназной систе у 
Участие которой в реакциях фотосинтеза и особенно фоторедукции нам 
чается из работ Гаффрона (1942); Гаффрона и Рубина (1942). Е 

Интересное развитие эти взгляды получают, в частности, у нас в рабо 
тах Бойченко (1947). б 

Таков далеко неполный перечень наиболее важных вопросов, свя 
занных с изучением механизма фотосинтеза. 


СПЕЦИФИЧЕСКАЯ ЭНЕРГИЯ ФОТОСИНТЕЗА РАЗНЫХ 
РАСТЕНИЙ И ЭВОЛЮЦИЯ ФОТоОСИНТЕЗА 


В заключение остановимся еще на одном вопросе, относящемй 
в значительной мере как к вопросам механизма, так и к физиолог 
интересующего нас процесса. Мы имеем в виду вопрос о физиологически” 
основах специфичности энергии фотосинтеза у разных растений с выс 
кими и низкими показателями интенсивности этого процесса. р 

Весьма вероятно, что эта специфика в известной степени опрей 
ляется структурными особенностями ассимилирующих органов: чист 
устьиц, соотношениями между объемами межклетных пространств и 062°. 
мом и суммарной поверхностью клеток, степенью суккулентности асоб 
милирующих органов и, наконец, содержанием и соотношениями Ш 
ментов. Однако несомненно, что специфика в энергии фотосинтеза в 389 
чительной мере зависит также и от активности и свойств тех систем! 
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("орц принимают непосредственное участие в осуществлении процесса 
, Пример особенностями и прочностью хлорофилл-белковых комплек- 
3, активностью гидрогеназных систем, систем фосфорилирования ит. д.). 
„ Успешность разрешения вопроса о природе специфичности фотосин- 
ча, различных форм в значительной мере зависит от полноты наших 
ий по меҳанизму фотосинтеза и участвующих в нем систем. Но 
\ же время подробное сравнительное изучение различных по энергии 
М Тосинтеза форм может давать материал для суждения о том, какие 
№ Темы могут быть особенно тесно связаны с процессом фотосинтеза, 
№, В дальнейшем выяснить их роль в механизме этого процесса более 
Дробно. 
А Мы видим, таким образом, что нет резкой грани между работами 
ласти механизма, физиологии и экологии фотосинтеза. 
и В основе процесса фотосинтеза лежат сложные физические, химиче- 
р би физикохимические процессы, но осуществляются они в сложных 
‘темах жизненных отправлений живых организмов. Эти системы исто- 
» @ски сложились в длительном процессе эволюции, приобретая харак- 
оные черты приспособленности к разным условиям среды, к использо- 
1.10 разных материалов для первичных синтезов органических веществ 
осуществлению этих синтезов за счет разных видов энергии и разных 
Обов өе использования. 
остаточно вероятно, что первые живые организмы на земле были 
\ь, РОотрофными (Д. Сапожников, 1940), используя в качестве питатель- 
но “атериала первичные органические вещества (Опарин, 1936). Веро- 
о что только впоследствии возникла способность вовлекать в мета- 
ам углекислоту путем темновой ее фиксации при сохранении все же 
| ‘Го гетеротрофного типа питания. 
| риобретенная способность к темновой фиксации СО, получила 
и ЪНейщее развитие, когда процесс был облегчен новыми типами реак-. 
№ И источниками энергии: когда он стал осуществляться либо за счет 
СИИ окисления неорганических веществ (хемосинтез), либо за счет 
урни солнечного света (фоторедукция и фотосинтез). В последнем 
пахае разные формы приобрели способность восстанавливать СО, за счет 
0, Мх доноров водорода: Н,, Н,5, Н,8,0, (фоторедукция) и, наконец,. 
"Я (фотосинтез). 
ге Последний способ (как базирующийся на использовании наиболее 
х Роко распространенного восстановителя и источника водорода — 
че получил наибольшее развитие и оказался присущим наиболее 
Ко организованным растительным формам. 
к, Зместе с тем, в процессе совершенствования организмов, дивергент- 
фу "Х эволюции и приспособления их к многообразным условиям среды, 
№, ия фотосинтеза и фотосинтетический аппарат приобрели различные 
о Ричные особенности, вероятно, в виде различной активности отдель- 
фо, "истем, особенностей и соотношений пигментов и их комплексов, 
чив приспособленность растений к разньм условиям освещения 
ам НСивноСти и состава света), термического и водного режима и т. д. 
№, ожно, что разным организмам свойственна и качественная специ- 
‚ Процесса в смысле разного качества получающихся продуктов. 
Ча Можно предполагать, что фотосинтетический аппарат приобрел впо- 
с Вии и некоторые вторичные функции, принимая участие в осуще- 
у "НИИ некоторых специфических фотохимических реакций, не связан- 
ку Прямо с усвоением СО,, но имеющих важное значение в ходе фор- 
чи процессов и процессов развития (например фотопериодическая 
я 
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Таким образом, перед исследователями открывается еще одна чрез? 
чайно широкая и важная область исследования: изучение эволюции Ф0, 
синтеза. В этих работах, вероятно, необходимо рассматривать прод 
фотосинтеза как развившийся на базе эволюции, с одной стороны, ме 
низма темновой фиксации и редукции СО,, и, с другой, — механиз? о 
использования на это различных восстановителей (фоторедукция и 
синтез). М 

Наконец, необходимо изучение эволюции и самой функции фото, 
теза как результата дивергенций и адаптаций к различным У“ 
виям. Именно в этой части вопросы механизма фотосинтеза сви 
тесным образом переплетаются с вопросами его физиологии и 
логии. з 

Как видно даже из краткого перечня вопросов фотосинтеза, бӯ 
предстоящих работ в этой области громаден. Характер и многообр?", 
задач требуют участия в работах специалистов разнообразных напра? у 
ний и использования наиболее современных и совершенных мето" 
исследований. ийй 

Русские ученые внесли в изучение процесса фотосинтеза громад 
вклад. 

Достаточно вспомнить хотя бы основные имена. 

К. А. Тимирязев, создавший твердую научную основу для разв 
работ в области энергетики фотосинтеза, 

С. Н. Виноградский — основоположник учения о хемосин 

В. В. Сапожников, К. А. Пуриевич, Ф. Н. Крашенинников, про?,; 
шие важные исследования в изучении материальных и знергетиче? 
балансов фотосинтеза и его продуктов. 

М. С. Цвет, разработавший метод хроматографического анализа 
ментов и много сделавший в области познания их природы. 

Н. А. Монтеверде, проведший важные работы по изучению ли? 
ТОВ. Р 

В. Н. Любименко и многочисленные его сотрудники и ученики, ‘| 
чительно расширившие знания в области природы пигментов расте у 
‘условий их образования, превращений, состояния и локализаций „ў 
в пластидах; в области экологии и физиологии фотосинтеза у ра" 
форм и т. д. ас 

Н. М. Гайдукови А. А. Рихтер, проведшие важные работы в обл 
изучения хроматической адаптации водорослей. ої 

Л. А. Иванов, много сделавший в области экологии фотосий" ) 
разработавший удобные методы учета физиологически активной ради 
и фотосинтеза, систематизировавший материалы по вопросу о фото 
тезе и урожаях. д 

С. П. Костычев и работники его школы, внесшие много нового Ие 
знание специфической энергии фотосинтеза разных видов, экологий 0 
синтеза, зависимостей между фотосинтезом и урожаями. 

Сотрудники и ученики Н. А. Максимова, изучавшие изменения 
миляционной активности растений в зависимости от выращиваний 
в разных условиях водоснабжения и длины дня. о 

Т. Н. Годнев — один из крупнейших специалистов по вопр 
химии хлорофилла. ий 

За последние годы в работах по изучению фотосинтеза стали др б 
мать участие специалисты физики и химики (А. Н. Теренин, 9. В. Ш" 
ский, А. А. Красновекий). мо? 

Надо думать, что русская наука и в дальнейшем будет завр зії 
надлежащее ей место в разработке этой важнейшей проблемы в 60° 
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чи с теми традициями, которые уже созданы предшествующим перио- 
|1, начиная с основоположника этих работ в нашей стране —К. А. 
Мирязева. 
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ч.1 1950: 


'ИЗИОЛОГИЧЕСКАЯ ПРИРОДА ФОТОПЕРНОДИЧЕСКОН 
РЕАКЦИИ ЛИСТА 


Б. С. Мошков 


В жизни листа выражается самая: 
сущность растительной жизни ..., 
растение — это лист... Все орга- 
нические вещества, как бы они 
ни были разнообразны, где бы они" 
ни встречались, в растений ли, 
в животном или человеке, прошли 
через лист, произошли из веществ, 
вырабоганных листом. 

В листе совершается тот процесс, 
котсрый связывает существование 
всего органического мира с солнцем... 
Лист служит как бы посредником 
между любым проявлением энер- 
гии в органическом мире и солн- 
цем — этим общим источником энер 
гии. 

Ни один растительный орган 
не испытывал на себе человеческой 
несправедливости в такой степени, 
как лист. 


К.А. Тимирязев. Жизнь растения. 


ВВЕДЕНИЕ 


„Естественная фотопериодическая реакция листа связана с суточным: 
№, Онным ритмом солнечной лучистой энергии. О влиянии света на расте- 
а, Нали и до открытия Пристли, но только в прошлом веке сложилось. 
чи или менее определенное представление о значении световой энергии 
КМ Тофизиологических процессах. При этом действие света расематри- 
(0 9 лишь с двух сторон: с качественной (спектральный состав) и с, 
№, Чественной (мощность светового потока). Такой очевидный фактор, 
із. 1родолжительность ежесуточного освещения, меняющегося по време- 
че Тода и на разных географических широтах, долгое время оставался 
Поля зрения исследователей. 

ря олько в нашем веке, после работ Бонье, Турнуа, Клебса и особенно 
- Ра и Алларда (Сагпег а. АПаг4, 1920) стало общепризнанным зна- 
0 З суточных чередований света и темноты — дня и ночи — для жизне- 
е "льности растений. А между тем еще задолго до зкспериментального 
"тия фотопериодизма великий физиолог К. А. Тимирязев предуга- 
ђе. ГО место в общих светофизиологических явлениях. В 1903 г. в своей 
№ "Ящей крунианской лекции он писал: «Я желал бы указать на неко- 

выводы, которые можно сделать из (этого} закона зависимости, 
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усвоения углерода от напряжения света в применении к известным фак 
там, касающимся географического распределения и биологических 06° 
бенностей растений. Хорошо известен факт, что в высших широтах расї 
ние требует более короткого промежутка времени для достижения изве 
ных стадий развития, чем в низших широтах. Это обыкновенно прий) 
сывают большей продолжительности дня. Но и солнце стоит тогда не 1% 
высоко и до той поры, пока предполагалось, что действие света пропо? 
ционально его напряжению, это объяснение было, очевидно, неудов!” 
творительно. Теперь, когда мы знаем, что только приблизительно полови?" 
непосредственной полуденной инсоляции может быть использован”! 
мы можем легче понять, что более долгий период при менее значительй?", 
высоте солнца оказывается более полезным, чем период более короткі? 
при более высоком стоянии солнца». Но в то время еще не были извест", 
факты противоположного значения, состоящие в том, что ряд раститеї, 
ных видов зацветает скорее не на длинном северном дне, а лишь при р 
значительном укорачивании. И хотя французский ботаник Турнуа ж 
первым зкспериментатором, показавшим значение коротких дней 7, 
жизнедеятельности растений, а американские исследователи Гар? 
и Аллард немало потрудились для расширения и пропагандирования 2177 , 
явления, настоящей родиной современной теории фотопериодизма с по? 
ным основанием может быть названа наша страна. 5 
Отметим, что в СССР все основные исследования по фотопериоди?, 
с самого начала проводились в Ленинграде, т. ө. значительно север’, 
чем в других странах. Это значит, что русские исследователи име, 
возможность пользоваться более длинным летним днем и получать бот 
шие контрасты при его укорачивании, чем их зарубежные коллеги. * 
помним, что именно в Ленинграде в разное время работали или работа Е. 
и сейчас все пионеры русской фотопериодической мысли. Основни, 
из них не могут не считаться Н. А. Максимов и В. Н. Любименко й 7 
ученики и помощники О. А. Щеглова, В. И. Разумов и пишущий Ие 
строки, а также С. А, Эгиз, открывший фотопериодическое после 
ствие. ї 
И. В. Мичурин определял фотопериодизм как «могуществ а Є 
ный фактор при перемещении к северу суб 
пических видов растений многолетних пло” 
вых деревьев» (разрядка наша, - Б. М.). При этом он пи, 
«При выведении новых сортов плодовых растений фотопериодизм о 
зался чрезвычайно полезным ввиду явившейся возможности при фу 
содействии укорачивать вегетационный срок некоторых видов растей? і 
чем достигается более полная вызреваемость летнего прироста ветви 
что в свою очередь значительно повышает выносливость этих расте 
к морозам зимой». аж) 
В одной из своих последних работ «Мой опыт субтропик М 
И. В. Мичурин еще раз вернулся к этой теме: «Постепенно при воспит?" „з 
двух-трех генераций гибридных сеянцев получить морозоустойчи кі 
формы субтропических культур вполне возможно. Для этого НУ" у 
применять верный и единственно безошибочный метод выведения и отр. 
гой селекции новых, исключительно гибридных сортов, воспиї цу 
ных с самой ранней стадии развития их ОР у 
низма из семени под воздействием фотопер 
дизм а» (разрядка наша, -- Б. М.). 1 
Кроме того, самые разнообразные биологические проявления, фо 
периодической реакции растительных видов пронизывают ныне все бол? 
и больше все разделы ботанической физиологии. Исключительна И 
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п 
ка роль фотопериодизма в современных светофизиологических работах, 
9бенно преследующих непосредственные цели светокультуры растений. 
№ Под влиянием фотопериодических исследований складываются совер- 
К по-новому представления о роли темноты не только в ходе онто 
5 еза растений, но и для течения основных процессов их суточного мета: 
Лизма. 
ча Автор вообще уверен, что в настоящее время нельзя переоценить 
к фотопериодизма, который сочетает в себе реакцию растений 
з З действие солнечного луча на зеленый лист, о котором Тимирязев 
й ‘ал, что это интереснейший из всех процессов, совершающихся на земле, 
уче влияние темноты, которая вступает в свои права после угасания 
й. й и определяет ход каких-то совершенно определенных и длительных 
щъ логических процессов, о которых мы можем еще только дога- 
ться. Ежесуточное чередование света и темноты, являющееся в при- 
б одним из самых постоянных теофизических факторов, определяет 
р Ю всю жизнедеятельность зеленых растений, этих единственных 
анизмов нашего мира, обладающих космическими функциями. 
ся озтому фотопериодические исследования стояли, стоят и должны 
м ть в фокусе внимания советских ботаников, наследников воли и мысли 
Их ученых, какими были К. А. Тимирязев и И. В. Мичурин. 


| 
| РЫТИЕ ФОТОПЕРИОДИЧЕСКОГО ПОСЛЕДЕЙСТВИЯ И РОЛИ 
ЛИСТЬЕВ В ФОТОПЕРИОДИЗМЕ 


аз 1928 г. С. А. Әгиз опубликовал работу, в которой приводилось 
по ание явления, названного в лаборатории Н. А. Максимова фотопе- 
хуДическим последействием. Оно заключалось в кратковременных фото- 
чи одических воздействиях, стимулирующих. как писал Эгиз, наступ- 
Є зацветания опытных растений (соя и кукуруза). 
и сокрытие Эгиза стало одной из поворотных вех не только в направле- 
у, Фотопериодических исследований, но и на пути, ведущем к раскры- 
й Основных онтогенетических закономерностей в жизни растений. 
а, ридало фотопериодизму особенно большое теоретическое и практи- 
п. @ значение и перенесло центр исследований сущности данного явле- 
‚В нашу страну. є А 

А этом нетрудно убедиться, познакомившись с историей вопроса; 
к, „отно совершенно ошибочное и неосновательное его освещение, данное 
мавней сводке Самыгина (1946). В ней говорится следующее: «Обычно 
"и открытие возможности „фотопериодического послед зйствия“... 
їж, исывается Эгизу. Однако еще Гарнер и Аллард (1923) ставили опыты, 
ї „Завщие существование этого явления, но не дали ему специального 
зу Начения». Во-первых, американские авторы не только не выделили 
К “ние фотопериодического последействия, но они вообще и не заметили 
пі Хотя и имели на это все возможности, поставив соответствующий 
чу, Том весьма подробный эксперимент с соей, на который и ссылается 
м, Гин, Во-вторых, и это самое главное, проведя данный опыт, они 
я Ресовались не фотопериодическим последействием, а наоборот, 
\, © установлением его отсутствия, что, по их мнению, им и удалось 
ть. Не случайно результаты этих исследований они изложили в 
и, де работы, названном в дословном переводе «Переход из репродук- 
16, И в чисто вегетативную форму активности». Следовательно, здесь 
далось довольно обычное в истории науки явление просмотра 
т ОГО и неожиданного открытия в погоне за осуществлением ожидае- 

фекта. Не случайно ни сами авторы (Гарнер и Аллард), ни их 
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соотечественники в то время не заинтересовались этим замечательным 
явлением, оставив славу его открытия Эгизу, с именем которого 089 
п связывается нами с полным на то основанием. 

Исследования Эгиза, развитые Разумовым (1930) и Любименко 
и Щеглової (1930), дали основание Долгушину (1932) отождествит? 
фотопериодическое последействие со световой стадией развития растений“ 

Изучение явления фотопериодического последействия дало, таки 
образом, тот фактический материал, который был использован Т. Д. Лы" 
сенко при дальнейшей разработке и детализации его теории стадії!" 
ного развития растений, составившей эпоху в биологической науке’ 
Теория сталийного развития вывела учение о фотопернодизме из ТОГО 
обособленного положения, в котором это учение находилось, и указа 
ему определенное место в общем ходе онтогенеза растений. Введение поні? 
тия о световой стадии развития поставило фотопериодическое последе! 
ствие в один ряд с проявляющимся при яровизации температурным посіб 
действием и сделало понятной и даже необходимой необратимость теў 
изменений, которые происходят в ходе развития растений при достаточі 
продолжительном воздействии определенным фотопернодом. 

Основному положению теории стадийного развития нисколько на 
противоречат наблюдения над возвращением к вегетативному рості 
или, иначе, израстаниєм, растений, уже перешедших к цветепию, Х0 
они нередко и толковались как опровержение этой теории. Такого род" 
«обратимость» наблюдалась и нами при исследованиях над фотопериойй 
ческим последействием у хризантемы, проведенных в 1932 и 1939 г 
Она заключалась в том, что уже начавшие цвести растения при перено" 
в противоположные фотопериодические условия вновь начинали изр'", 
тать, давая в зоне репродукции вегетативные побеги. Это ‘ке явлейй 
в еще более яркой форме наблюдалось нами несколько позже у перил" 
масличной. Опыт с последней заключался в следующем: на растения 
риллы, выращенные со всходов до 30-суточного возраста на непрерыв!® 
освещении, было произведено воздействие 10-часовым днем, дливши»" 
с 8 часов утра до 6 часов вечера в течение З, 6, 9, 10. 11, 12, 13, 14, 7", 
18, 21, 24, 27 и 30 суток, после чего растения каждой группы снова поро 
носились на непрерывное освещение. Таким образом, кромеконтро 1 я 
ной (все время непрерывное освещение), в опыте было още 14 гру" 
отличающихся друг от друга по продолжительности пребывания на кор? 
ком дне. В каждом варианте было по 6 растений, а всего в опыте 90. в 

Появление бутонов п цветов, первых на 16-е, а вторых ва 77, 
сутки после начала воздействия коротким днем, наблюдалось одновР 
менно во всех группах опыта, начиная © той, где растения получи", 
только 9 коротких дней, и кончая последней, получившей 30. Следо? 
тельно, в месячном возрасте для перехода периллы к репродукции дос" ж 
точно 9 коротких дней, после получения которых она цветет даже на неп, 
рывном освещении. Это и есть фотоперподическое пое = 
действие. 

Дальнейшее паблюдение за растениями из всех групи отого а 
обнаружило значительные различия в их поведении. Перилла, 10% 
чившая 21 короткий день и больше, цвола и плодоносила, а после 60% б 
вания семян погибла. Вее другие растения, начиная с получивших 1 В 
ротких дней, хотя и перешли к репродукции, но не окончили вегета о, 
пого роста, и поэтому в конце концов фотопериодическое последейст®! с 
. постепенно ослабевая, прекратилось вовсе, причем тем скорее, чем мент я, 
коротких дней получили данные растения. Таковы факты прекращен! 
«снятия» фотопериодического последействия. 


"й 
опи" 
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Їх Оба эти явления будут объяснены ниже, исходя из наших представ- 
ий о сущности фотопериодизма. 
іт торьм, й пожалуй еще более значительным шагом вперед е к 
"манию физиологической природы фотопериодизма, так и вообще 
асширепию наших представлений об онтогенезе растений явилось 
№, зательство, что органом, воспринимающим фотопериодические усло- 
чи непосредственно реагирующим на них, является лист. Вопреки 
„ торым зарубежным авторам, связывающим его с именем американ- 
мы исследователя Нотта, в действительности и это открытие принадле- 
Также науке нашей страны. 
СА ак известно, после выявления Гарнером и Аллардом (Сагпег апа 
„Ч, 1925) фотопериодической локализации. заключающейся в непе- 
че фотопериодического зффекта от одноїї зонь в другую при локаль- 
п  Воздействиях на отдельные этажи и ветви растений, с подобными же 
ы. @дованиями выступил Нотт (Кром, 1926). Его стремлением было 
‚ вать, что фотопериодическая реакция растений связана исключи- 
Я чо с вершинами стеблей п даже может быть с их точками роста. 
і “Тавя опыты с короткодневным видом космосом, Нотт давал короткий 
о? верхушкам опытных растений, на которых кроме точек роста были 
у. (Тья, Это методическое упущение * присутствие на вершине листьев — 
воло его в заблуждение. Позднее, излагая опыты 1933--1934 гг. по 
льному воздействию на шпинат, Нотт (1934), несмотря на явную 
+ Хачу доказательства значения вершины в восприятии фотопериодиче- 
м Условий, не отказывается от своей первоначальной идеи, полагая, 
\ “Все таки фотопериодическая реакция может быть локализована в 
р м листья лишь несколько ускоряют течение репродуктивного про- 
№ и». Такая осторожность Нотта в отношении листьев вполне законо- 
а, ибо у него не было ни одного прямого опыта, позволявшего сде- 
че более определенное заключение. Вот схемы двух самых поздних 
ериментов, заставивших его сделать оговорку о листьях. 
а одном случае Нотт все растения шпината, являющегося видом 
ного дня, помещал на короткий день и только на вершинную почку 
к, Равлял узкий пучок света, или электрического или дневного, при 
м "ци трубок и небольших отверстий в затемняющей покрьшке, Отри- 
А ‘Льный результат этого опыта, естественно, не дает прямых дока- 
Льств в пользу листьев. 
м 3 другом случае Нотт, помещая розетки шшината на 15-часовой 
й Который он считал длинным, хотя в действительности для шпината 
№ ый фотопериод является критическим и поэтому сильно задержи- 
п ‘Го репродукцию, закрывал вершины их наперстком таким образом, 
юследние получали 10-часовой день. 
о, 9 свидетельству автора, в результате такого воздействия шпинат, 
„И значительно позже по сравнению с растениями, у которых на вер- 
че не надевалея наперсток, все же перешел к репродукции, что каза- 
№, ЗМ окончательно подрывало гипотезу о значений вершин, но также 
\ ‘вало прямых указаний и на роль листьев. Нам представляется, 
\„ походя из описанных весьма несовершенных методически опытов 
№ 3» нельзя приписывать ему открытие роли листьев в фотопериодизме, 
№ Делают не только американцы, но м Чайлахян, который выразил 
и " следующих словах: «Опыты Мошкова и Псарева, как и ранее прове- 
(я Че опыты Нотта (1934) касались главным образом изучения роли 
був», Ставить на один уровень наши опыты, впервые действительно 
М, авшие роль листьев в фотопериодизме, с опытами Нотта, о которых 
"чего не знали до завершения своих исследований, могло заставить 
24* 
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Чайлахяна только желание умалить наш приоритет в этом отр? 
тии. т 
Между тем, уже в 1931 г. мы поставили первые опыты, прямо показі. 
шие, что без листьев фотопериодическая реакция не осӯуществляе?0, 
Объектами этого исследования были древесные растения, а кри 
рием фотопериодической реакции изменение их морозоустойчивости. " 
эти обстоятельства нисколько не умаляют их значения. Исходя из резу 
татов опытов 1931 г., подтвержденных в 1932 г., мы летом 1933 г. перем, 
к опытам, доказавшим подобную фотопериодическую роль листьев и В 
чае перехода травянистых растений (хризантема) от роста к репродукй!, 
Вслед за нами к аналогичным взглядам на значение листьев в фото", 
риодизме пришли М. Х. Чайлахян и Г. М. Псарев. С аналогичными исо 
дованиями выступили также Любименко и Буслова (1937) и Ермола?, 
(1938), пришедшие к тем же выводам о роли листьев в фотопериодив), 
Что касается американских исследователей Гэмнера и Бони, 
(Нашпег апд Воппег, 1938) и других, то они начали пользоваться Ф@ И 
периодическим воздействием на лист еще позже, только после вых 
из печати наших работ, в свете которых они заметили «открытие» Но? 
Почти одновременно с американскими исследователями выступил с ПОЛ у 
ными интересными работами Мельхере (Ме]сВегз, 1937, 1939), уже Пе 
ком ссылающийся на советских исследователей. 7 
Характерно, что еще до последнего времени некоторые амери" у; 
ские авторы, например Циммерман (2іотегтап, 1942), продолж ў 
разделять убеждение Нотта о решающем значении вершины «7 
в восприятии растениями фотопериодических условий. « 
Нельзя обойти молчанием взгляды Псарева, полагающего, что ро 
не является единственным органом мезофитного растения, восприним 5 
щим фотопериодические условия. При этом он утверждает без і 
доказательств, что «способность к восприятию фотоперподического №, 
действия у взрослого растения рассеяна по всей зеленой ткани растені 
Наши многочисленные исследования показали несостоятельность 1007 у 
него утверждения Псарева. Мы считали и считаем, что единствен? у 
органом, активно воспринимающим фотопериодические условия, явля? 
листья растений. Это доказывается очень простыми и ясными опы? 
С короткодневными видами они ставятся при помощи светоне а 
ницаемого пакета так, что короткий день получает только лист. М 
роста и образующийся из нее побег находятся на непрерывном освеще? 
В том случае, когда опыт производится с длиннодневным видом, нао09' уу 
все растение находится на коротком дне, где оно не может цвести, З ў 
лист получает непрерывное освещение. Можно пользоваться и обра" у 
схемой, тогда о роли листьев в фотопериодизме мы судим по отрицат? и 
ному эффекту, например по отсутствию цветения ветви, находи!“ р 
на непрерывном освещении под воздействием листа, получающего ко в 
кий день. Указанные схемы были широко использованы нами для ИР у 
дения ряда опытов как с короткодневными видами (хризантемой и 19 а 
лой), так и с длиннодневными (шпинатом и абиссинской капустой м). 
зіса сатіпаіа). Последняя выращивалась на коротком дне (8-часо ці 
где она не цветет до сформирования 6-го листа. После этого все расте! у 
были декапитированы и на них оставлен только один 6-й лист и нахо! 
щаяся в его пазухе точка роста (рис. 1). ВЕ 
Растения 1-й группы, бывшие с момента хирургической подгото дв 
на непрерывном освещении, дали бутоны через 2 недели после Н цу, 
опыта. Растения 2-го варианта, находясь полностью на коротком 
естественно до конца опыта не цвели. 
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№ В 3-й группе все растения находились на непрерывном освещении, 
0 лист, контролирующий онтогенез находящегося в его пазухепобега, — 
о коротком 8-часовом дне. Все вновь образующиеся листья на боковом 
‚ Зеге обрывались, или весь побег заключался в темноту. В результате 
В первом и во втором случае он остался вегетативным. 
т В 4-й группе, где, наоборот, все растение, включая и боковой побег, 
„Ходилось на коротком дне (8-часовом), а лист, контролирующий разви- 
6 побега, на непрерывном освещении при условии, что вновь нарастаю- 
| т листья удалялись, цветение началось почти в тот же срок, как у расте- 
1-й группы, бывших все время на непрерывном освещении (рис. 1). 
Говоря о природе явления, лежащего в основе подобных опытов, 
М с самого начала (1934) были весьма осторожны и ограничились лишь 


Рис. 1. Абиссинская капуста. 


1 — все растение на непрерывном освещении; 2 — все растение на коротком 
дне; 3 — все растение на непрерывном освещении, но лист на коротком 
дне; 4 — все растение на коротком дне, но лист на непрерывном освещении. 


| 

положением (отнюдь не считая его доказанным), что в листьях под 
"Действием оптимальных фотопериодов могут синтезироваться, пови- 
‚ому, специфические вещества типа гормонов, ферментов, витаминов 
"мо 0. При этом мы исходили из разобщенности листьев и точек роста, 
за одивигихся в противоположных фотопериодах, что указывало на дви- 
‘и Ше от листа к точке роста. Последнее дает право предполагать наличие 
о деленной, связанной с этим движением материи или вещества, кото- 
Д образуясь в листе, вызывает цветение конуса нарастания. Делая 
Чо ное допущение, мы исходили из известного положения диалектики, 
у ВмМулированного В. И. Лениным следующим образом: «Существенно 
т что попытка мыслить движение без материи протаскивает мысль, 

Рванную от материи, а это и есть философский идеализм». ! 

| „При этом мы никогда не сомневались, что вещества, вызывающие 
з ение, если они существуют, могут синтезироваться только «полово- 
їз Ҹыми» листьями растений, прошедших весь предшествующий цикл 
» То онтогенеза, В этом отношении мы всегда занимали позицию, про- 
Ди: Е броне Чайлахяну, который считал, что «открытие фотоперио- 
т а окончательно решило одну из наиболее существенных задач в обла- 
даь физиологии развития растений, доказав, что половое созревание 


“тений не связано с их возрастом» (1937, стр. 20). 
`В. И. Ленин, Соч., т. ХШ, изд. 3-е, 1935, стр. 220. 
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і 
Наши опыты показали как раз обратное. Например при воздейсті" 
оптимальными для перехода к цветению фотопериодами на всходы и чер", 
ковые растения смородины или лимона, при условии, что черенки 828 й 
со взрослых растений, сеянцы не перейдут к цветению в течение 2 блийе 
ших лет, а черенки будут цвести. Та же картина получится и в том слу“, 
если фотопериодическое воздействие начать параллельно на укорей?, 
шиеся черенки лимона, срезанные с одно- двухлетних саженцев и с пад і 
носящих деревьев. В этом случае первые не будут, а вторые будут цве Я 
потому что стадийное состояние растений, с которых взяты чере? 
определяет их фотопериодическую реакцию. 


4 

ЗНАЧЕНИЕ ВОЗРАСТНОГО СОСТОЯНИЯ ОДНОЛЕТНИХ видов д 
ПЕРЕХОДА ИХ ОТ РОСТА К РЕПРОДУКЦИИ ПОД ВОЗДЕЙСТВІ" | 
ОПТИМАЛЬНЫХ ФОТОПЕРИОДОВ | 


у! 

Возрастное стадийное состояние определяет характер фотоперийй, 
ческой реакции не только у многолетних, но также у однолетних р? ‹ 
ний, причем как у позднеспелых, так и у раннеспелых. Примером пер" > 
может служить табак «мэрилендский мамонт». Примером вторых 0 
рилла масличная. Последняя выращивалась все время на непрерый 
освещении и только на 7 суток помещалась на 10-часовой день в разл, 
ном возрасте, начиная с появления всходов и кончая 45-дневными (с ий 7 
валами в 5 дней). Пребывание сеянцев на коротком дне в течоние 7 су ў 
в возрасте (при начале воздействия) от 1 до 10 суток не вызвало цвете! | 
периллы, в то время как растения, достигшие 15-дневного возрас" тв 
выше, реагировали на 7 суток короткого дня цветением, причем бу? 
становились видными морфологически на 18 —22-й день. Следовател? у | 
для периллы в возрасте до 10 суток мало 7 дней с оптимальными 09 6 
периодами, но их вполне достаточно в возрасте, начиная с 15 СУ» 
Очевидно, даже такое скороспелое в условиях короткого дня расте? р 
как масличная перилла, первую неделю жизни не реагирует репродук зр 
ным развитием на фотопериодические условия, так как еще не вотУШ а 


у позднеспелых видов, примером которых может служить табак © | 
лендокий мамонт», не реагирующий цветением на фотопериодиче | 
условия в течение двух первых месяцев жизни. 
Опыт, установивший это явление, проводился нами в 1938 г. в 0 ИТ 
жерейных условиях. Шророс'пие на стерилизованных опилках ©“ ди" 
«мамонта» были распикированы в небольшие горшки и размещены: 0 
часть на непрерывном освещении, а другая на коротком дие. ого" 
Непрерывное освощение слагалось из дневного солнечного и нот | 
электрического. Короткий день — 10-часовой, при 17-часовой  нОЧи р 
создавался путем закрывания части оранжерейного столлажа ово 
проницаемыми матерчатыми занавесками. По мере роста сеяпцы 78 цу 
пересаживались в горшки большего обьема одновременно во всех 0 0 
пах. Опыт состоял из 26 вариантов с пятикратной повторностью (19 я 
судов с растениями). Два первые варианта являлись контроль" о? 
ко всем другим. Растения 1-го варианта все время, начиная со вех } 
и до конца опыта, выращивались на непрерывном освощений (рис. соні 
Растения 2-го варианта вточение этого же срока находились на 10-ч0 
дне (рис. 2, 2). РТИ 
первом случае растения оставались вогетахивными без Вб ал! 
признаков перохода от роста к репродукции. Во втором случае они 


ро" 
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бутоны на 86-й день после пикировки всходов, а затем и плодоносили. 
се остальные 24 варианта составили 3 серии, различные по характеру 
отопериодического воздействия. 
В 1-й серии, объединяющей 8 вариантов, растения получали различ- 
Чое число коротких дней в начале вегетации с дальнейшим переносом 
их на непрерывное освещение. В различных группах данной серии расте- 
Ния табака получили 10, 20, 30, 40, 50, 60, 80 и 100 коротких дней, счи- 
1ая от срока пикировки. В этой серии перешли к цветению растения, 
Получившиє не менее 80 коротких дней. Они дали бутоны на 92-й день 
После начала опыта (рис. 2, 5). Растения, получившие 60 коротких дней, 
Не бутонизировали (рис. 2, 8). 
Вторая серия была обратная первой. В чей после распикировки 
\ ходы табака находились на непрерывном освещении, а затем перено- 


37 
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м) (2) 
Непреръ вое || Короткий ФО кар. дн. » б0непр.осВощ  в6К0р.дн* | б0непр освещ › 
огёёщенца дно 60нелр.осдош бОкор.їнеи Ф0нелр.осбещ 20 Кор. дней 
Рис. 2. Схоматичоскос изображение фотоперпиодической реакции «мамонта». 


1 — непрерывное освещение (и. 0.); 2 — короткий день (к. д.); 3 -- 60 к д. в начале, 
потом н. о: 4 — сперва 60 суток н. 0., потом к. л; 5 — 80 к. д., потом и. 0.; 
6 — сперва 60 суток н. 0., потом 20 к. д. и снова н. о. 


я 


2 


“ились на короткий день. В оту серию входило 7 вариантов, отличающихся 
Друг от друга числом суток непрерывного оєвещения в начале жизни 
Растений. В зависимости от рушы ШИЕ составляющие ее растения 
мамонта» получили 10, 20, 30, 40, 50, 60 и 80 суток с непрерывным осве- 
Щенивм перед воздействием на них коротким днем, продолжавиимся 
10 конца опыта. Интересно, что бутоны во всох группах, за исключением 
"Оследпей, появились в один и тот же день, на 84-е сутки после распи- 
Кировки растений (рис. 2, 4). 

Понятно, что в этом случае для перехода табака от роста к цветению 
мело основное значение стадийное состояние растений, а не срок начала 
Оздействия коротким днем. 

В следующей серии растения «мамонта» первое время выращивались 
і непрерывном освещении в течение 30, ^0, 50 и 60 суток, затем полу- 
Зли различное число коротких дней (от 10 до 50) и снова переносились 
6 Условия непрерывного освещения. Данная схема воздействия была 
ТРименена с целью выяснения возраста «мамонта», в котором начинается 
“Ктивнос восприятие его листьями оптимальных для развития фотоперио- 
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дов, т. е. наступает его свотовая стадия развития. Кроме того, эти же 
опыты должны были дать представление о минимальной продолжитель 
ности короткодневного воздействия, приводящего табак «мамонт» к цве? 
нию. Полученные результаты приводит нас к предположению, что нервы" 
60 суток своей жизни табак «мэрилендский мамонт» не реагирует — пер? 
ходом от роста к репродукции — на изменение фотопериодических ус 
вий. Поэтому в возрасте около 2 месяцев для цветения «мамонта» дост? 
точно 20 суток с коротким днем (рис. 2, 6), тогда как в возрасте я 
30 суток он нуждается уже в 60—70 коротких днях. Точнее, коротки! 
день «мамонту» для начала репродукции нужен не в течение всей его жизн!" 
а лишь в пределах 20 суток в 2-месячном возрасте. 1 

После всего изложенного совершенно очевидно, что фотопериодич 
ское ускорение развития растений становится возможным только на опр. 
деленной стадии их онтогенеза. Чем короче жизнь растительного орг 
низма, чем он скороспелее, тем скорее протекают стадийные изменени" 
необходимые для активного восприятия листьями фотопериодическ", 
условий, приводящих их к цветению. В последней работе Н. П. Кен" 
(1940) имеется следующее положение: «для возможности цветения"", 
наряду с прочими условиями, необходим лишь определенный возрасти, 
минимум». С. Д. Львов (1940) прямо указывает, что, раньше чем фото!" 
риодический импульс листьев может повлиять на цветение древесн” 
видов, они должны быть к тому подготовлены медленным ходом соотв“. 
ствующих фаз развития. Критерий стадийности нельзя выкинуть из 081 
генеза растений, осли подходить к нему с единственно правильных 10 
ций диалектического материализма. 


ПОПЫТКИ ВЫДЕЛЕНИЯ ГИПОТЕТИЧЕСКОГО «ЦВЕТООБРАЗУХ" 
ЩЕГО ВЕЩЕСТВА» 


Значение стадийного состояния растений для выявления ими фотоле 
риодической реакции развитием показывает несостоятельность утвержі, 
ния М, Х. Чайлахяна, что, «начиная с появления первого зеленого лист 
растения в любом возрасте восприимчивы к действию светового фактор": 
ускоряющего половое развитие», а также несостоятельность его схем па 
любой зеленый лист — соответствующая длина дня —- образование А 
ригена — переход к репродукции. Но вопрос о гормональной приро 
фотопериодической реакции листа оставался поставленным ине реш нны? 
Поэтому, начиная с 1935 г., мы делали многочисленные попытки раз 
браться в этой сложнейшей проблеме. Прежде всего мы пытались пої 
чить предполагаемое цветообразующее вещество вне живого растения. Г", 
этого была использована разнообразная методика гормональных исслей х 
ваний. Начали мы с того, что у опытных растений хризантемы в услови 
длинного дня удаляли вершины и верхние листья и на их место закрепи у. 
стеклянные трубочки (рис. 3, 1). В последние 2 раза всутки, утром и #6 
ром, вводился клеточный сок, выжатый прессом из листьев или буто Р 
хризантемы, находящейся на коротком дне. Получив отрицатель! 
результаты, мы тут же перешли к попытке заставить проходить интересу, 
щее нас вещество через тонкий слой дестиллированной воды и агар, 

В агаре листья быстро вяли, в воде сохранялись значительно луч ) 
но в обоих случаях растения-рецепторы оставались вегетативныМ І 
Поэтому способ нахождения «цветообразующего» вещества был изме!" 
п приближен к методу выделения ростовых гормонов на агаровые блок 
Для этого агар-агар в виде 0.3%-, 1%-,2%- и З 96-го растворов налива: 
в стеклянные трубочки в 2—3 мм диаметром, 2—3 см длиною. В эти ТР 


но? 
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Очки с агаром, помещенные в небольшие кристаллизаторы, ежедневно 
ром и вечером заключались черешки листьев, взятых с растений хри- 
Итемы, находившейся на коротком дне (рис. 3, 2). 
осле «зарядки» их листьями они ставились в большие кристалли- 
ко оры, на дно которых наливалась вода, и покрывались стеклянными 
1.10колами, во избежание завядания листьев. Весь этот «аппарат» 
"мещался в темноту (рис. 3, 3). 
Срезанные листья находились на агар-агаре в течение 10—12 часов 
у дном опыте и 6—8 часов в другом. После этого трубочки с агаром осво- 
№ кдались от листьев и надевались на черешки верхних листьев хризан- 
с, находящейся в условиях непрерывного освещения (рис. 3, За). Меня- 
зь трубочки или ежедневно, или через несколько дней, причем в одних 
риантах это происходило вечером, в других утром, а в третьих и утром 
"ечером. На каждое опытное растение в течение 25 суток надевалось 
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Ис. 3. Схема опытов, направленных к выявлению вещества, вызывающего 
цветение (объяснение в тексте). 
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М 
м дневно по 6 трубочек с агаром. Нижние листья в одних случаях уда- 
№ сь, в других нет. Однако ни одно из опытных растений хризантемы 
| „‚Перешло к бутонообразованию. 
№, Затем была сделана еще одна попытка проследить прохождение инте- 
№" Ющего нас вещества из листа в стебель путем создания фотопериоди- 
| Кой связи между отрезанным листом и точками роста хризантемы. 
№ ОДящейся на непрерывном дне. Для того чтобы отрезанный лист 
№ ЗАвядал в течение 40—15 суток, необходимых для выявления фото- 
и одической реакции, верхняя часть его черешка заключалась в тру- 
6, ХУ о водой, напаянную на нижнюю более узкую, в которой находился 
і Эвной конец черешка, погруженный в агар-агар или в желатину, 
‚В ланолиновую пасту (рис. 3, 4). 
а акие листья-доноры могли соооощаться с растениями-рецепторами 
ма прослойки упомянутых сред. Несмотря на то что листья не увя- 
ле В течение всего опыта, т. е. 10--15 суток, они не вызвали появления 
Знов, 
мз заключение мы пытались заставить передвигаться вещество, вызы- 
№ Чее цветение, через «гормональные» среды при прохождении его 
й блю. Для этого были взяты растения хризантемы, достигшие в усло- 
непрерывного освещения высоты в 20 см, у них удалены вершины 
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и все листья, за исключением двух самых верхних, и все точки ро", 
ов" 
Ӯ 


кроме одной нижней (рис. 4). После такой хирургической подгот 
листья начали получать 9-часовой день, а несущие их растения продо, 
қали оставаться на непрерывном освещении. Между верхними листь б 
и нижней точкой роста находилось 6 междоузлий. В верхней части ато! 
отрезка стебля у всех опытных растений вырезалось кольцо (до древеси! , 
шириной в 0.5 см и вокруг кольца наносились среды из агара, ланол? 
или желатинь (рис. 4, 2, 3, 4). Я 
Результаты получились следующие: контрольные растения. 1, 
некольцованные (рис. 4, 1) дали бутоны на 24-й день; кольцованй" | 
бутонов не дали. Над верхним краем кольца образовались значитель! 
наплавы вне зависимости от того, было ли кольцо чистым или на 
наносились указанные выше среды. ії 
Одновременно с попыткой выделения «цветообразующего» вещей, 
проводились опыты, целью которых было выяснение действия гетёї 
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Рис. 4. Схема опыта, лаправленного к выяснению вещества, 
вызывающего циетение при движений его по стеблю 
(хризантема). 

М, 
ауксина и ауксина на ход фотопериодический реакции у хризай?" 
и масличной периллы. ИТ 

Растворы гетероауксина и ауксина в концентрации 0.005 % вводи; і 
в течение 15 суток в стеклянные трубочки, напаянные на концы поо ў 
или на черешки листьев хризантемы и периллы (рис. 3, / из), в коли“ Др 
0.5 куб. см ежедневно. Часть опытных растений, предварительно вр 


у 


ИТ 
щенных на непрерывном освещении, находилась и после начала О й 
вотих же условиях, другая группа их — на 9-часовом дне. Действие Ге де 
ауксина и ауксина при этом в первый же день сказалось только на пої" г 
нин листьев и отчасти стеблей, вызвав их эпинастию. Это не поме! о! 
растениям, находившимся на коротком дне, зацвести в те же сроки, оу 
обычно, т. е. данные вещества не ускорили и не задержали фото! Р, ; 
дической реакции перехода к цветению. Естественно, что растейй 

условиях непрерывного освещения остались вегетативными. ош 

Следовательно, с полной определенностью можно сказать, что В 7 
ство, синтезируемое листьями растений в условиях оптимальных аў? 
периодов и вызывающее их цветение, не подобно гетероауксину Ще 
сину п не вступает с ними в реакции, так или иначе отражающие 
репродуктивном развитии растений. 

Попытки выделить предполагаємоє цветообразующее вещест 
хотя бы проследить его взаимодействие с другими тормональным 
ствами внутри растения, делались и другими авторами, в частно 
бенно в большом масштабе Гэмнером и Боннером (Нашпег а. 
1938). но все они не увенчались успехом. 


и 
во а ТЯ 
и о 
Уи ре" 


ой 


Физиологическая природа фотопериодической реакции листа 379 
Е. 


ОТСУТСТВИЕ АККУМУЛЯЦИИ «ЦВЕТООБРАЗУЮЩЕГО ВЕЩЕСТВА» 


Разгадку многочисленных неудач выделения «цветооб разующего 
Вещества» надо искать в результате наших опытов с прививкой сеянцев 
Черилль, описанных ниже. 

Как подвоями, так и привоями в данном исследовании служили 
Растения одного сорта периллы масличной. Сперва подвои (в количестве 
"5 штук) выращивались на непрерывном освещении до распускания 4-й 
Пары листьев. После этого они были помещены на 20 суток в условия корот- 
Кого 9-часового дня. Растения привоп с начала и до конпа опыта находи- 
Лись на непрерывном освещении. Прививка была произведена сразу же 
После отставления подвоев с короткого дня. Перед прививкой на подвоях 
мли удалены все точки роста, но оставлено по З —4 пары листьев. Привой 
Представляли собою сеянцы в фазе распускания листьев первого узла. 

Прививка производилась в расщеп на срез вершины в течение одного 
"єчера, привитые экземпляры ставились во влажную камеру только 
На первые 48 часов. 

Все привитые растения были распределены на 15 групи по 5 приви- 
ок в группе. Далее, через каждые сутки привои в одной очередной группе 
Этделялись от подвоев и высаживались в ящик с неском, находящийся 
та непрерывном освещении. Таким образом, у растений 1-й группы привой 
Находились на подвоях только 1 сутки, во 2-й группе 2 суток, в 3-й 

суток, в 4-й 4 суток, в 5-й 5 суток и так далее, вплоть до 15 суток 
? последней группе. 
_ Все сеянцы периллы, побывавшие в качестве привоев, после укоренения 
"Мли высажены в горшки и продолжали выращиваться на непрерывном 
‘Вещенпи еще в течение З месяцев. 

К бутонизации под воздействием подвоев перешли только те растения 
ривок, которые находились в привитом состоянии не менее 12 суток. 

єрвое срастание прививок, наблюдавшееся при отделении привоев 
эт подвоев, началось через 9 —12 суток после прививки. Следовательно, 
Хаже 10 суток тесного соприкосновения тканей привоя с тканями подвоя 
“Казалось недостаточным для получения привоями фотопериодической 
Зарядки» подвоев. Только после того как началось срастание тканей 
Фивоев и подвоев, листья последних смогли оказать свое влияние на 
Очки роста первых. 

Еще убедительнее результаты другого опыта, проведенного также 
Периллой, но в несколько ином плане. Масличная перилла, служившая 
Юдвоем, выращивалась первоначально на непрерывном освещении. 
Юстигнув 30 см высоты, она была помещена на 15 суток в условия 10-ча- 
"вого дня. Как известно, этого срока достаточно для зацветания пе- 
ил в условиях непрерывного освещения. В день прекращения корот- 
Кодневного воздействия собственные вершины масличной периллы были 
Утем прививок заменены вершинами 45-дневных растений красной 
Риллы, находившейся все время на непрерывном освещении. Привитые 
Растения составили 5 групп опыта с б-кратноїї повторностью. Отдельные 
"#рианты его отличались друг от друга только по дальнейшим мероприя- 

ЯМ в отношении подвоев. Привой во всех вариантах находились на не- 
Рерывном освещении и не подвергались дополнительным операциям, за 
м Ключением удаления 2 нижних пар листьев, во избежание ухода при- 
Я от влияния подвоя. 
пр В 1-й группе подвой после прививки получали 10-часовой день 
Е помощи светонепроницаемых картонных муфт, обтяпутых сверху 
Иной материей (рис. 5, 1). 


г. 
| 


« 
Г 


380 Д Б. С. Мошков РО 


Во 2-й группе подвой находились все время с момента прививе? 
и до конца опыта в условиях непрерывного освещения. Несмотря на раз" 
личные условия нахождения подвоев, привой зацвели одновременно 
в обоих группах. Следовательно, 15 коротких дней было достаточно 
для того, чтобы растения-подвои смогли осуществить свое влиян 
на привои, заставив их перейти в условиях непрерывнсго освещен? 
от роста к репродукции. 

Встав на «аккумуляционную» точку зрения Чайлахяна, необходим 
признать, что за 15 суток пребывания на коротком дне подвои накопи 
«цветообразователя» в достаточном количестве для перевода к цветенії" 
привоев. Судя по результатам 2-й группы, дальнейшая гормональна" 
зарядка подвоев коротким днем кажется излишней. У растений, сост, 
вивших третью группу, после переноса с короткого дня в момент привів 


Рис. 5. Перилла красная, привитая на перилле масличной. 


1 — полвой на коротком дне; 2 — подвой на непрерывном освещении; 8 — листья 
на полвое удалены; 4 — листья на подвое заключены в темноту; 5 — весь полвои 
в темноте. 


удалялись все листья на подвоях, вследствие чего привои могли пой 
чить «накопленный гормон» только из стебля донора, где он, по мнен 
Чайлахяна, должен аккумулироваться так же, каки в листьях. В резу? 
тате привои 3-го варианта до конца опыта остались вегетативными. Б. 
нечно, можно предположить, что в стеблях периллы откладывалось нео 
статочное количество гормона, оставшегося в основном в листьях, НО и 
не так. В этом нас убеждает поведение привоев 4-й серии, где в МОМ і 
прививки листья на подвоях были заключены в темноту при пом 
двойных не пропускающих свет пакетов. Эти привои так и не пере" 
к бутонизации до конца опыта. р 
Наконец в 5-й группе в темноту при помощи картонньх муфт 6", 
заключены целиком все подвои. На непрерывном освещении оставал у, 
только привои, которые до конца опыта не перешли к бутонообразован! ,. 
Анализируя результаты описанного опыта, мы вправе сделать те 
ключение, что там, где устраняется новый послепрививочный син ‚28 
листьев подвоев, нет и цветения привоев. Оно не наблюдается у при у’ 
в З последних группах опыта вследствие или обрыва листьев, или зах’ И 
чения их в темноту. Если бы в данных случаях имелась аккумулй у 
гормона цветения, последний перешел бы из стебля или листьев фор 


воев в привои, вызвав их бутонообразование. Темнота способст?: 
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ЭТтоку веществ от листа к точкам роста, и во всяком случае, как было 
"оказано в наших специальных опытах, не нарушает возможности 
Цветения. 

Одновременное цветение привоев в 4-й и 2-й группах под воздействием 
\Истьев, ранее получивших 15 коротких дней, но после прививки нахо- 
Дящихся в противоположных фотопериодических условиях, говорит ско- 
пее за физиологическую перестройку листьев, идущую на коротком дне. 
Интез, происходящий после такой фотопериодической перестройки, имеет, 
Возможно, один характер как на коротком, так и на длинном дне. Только 
"єключениєм повседневной жизнедеятельности листьев можно объяснить 
"сутствие цветения привоев там, где листья на подвоях или обрывались, 
Или заключались в темноту как отдельно, так и вместе со стеблем. 

Несомненно, что из листьев подвоев в привои переходят какие-то 
полне материальные стимулы, под воздействием которых точки роста 
н0воөв переходят к репродукции. Вопрос о том, были ли эти вещества 

Экоплены в листьях подвоев за время их пребывания на коротком дне 
(и потом только перешли в привои) или же они синтезировались листьями 
"Одвоєв и после прививки (за счет чего привои и цвели) решается нами 

пользу второго предположения. Понятно, что в этом случае отпадает 
„Ужда в понятии о «фотопериодической аккумуляции». Вместо нее мы 
пожем предложить другое толкование. Суть его заключается в том, что 
е4 воздействием оптимальных фотопериодических условий в листьях 
‚ Дготовленных онтогнетически растений проходят необратимые физиоло- 
| ческие процессы, изменяющие характер их синтетической деятельности. 
^а подобную фотопериодическую перестройку листа необходим определен - 
ра сравнительно небольшой отрезок времени, в течение которого лист 
ад листья должны находиться в оптимальных фотопериодических усло- 
ях. Но как скоро эта фотопериодическая перестройка листа (листьев) 
„Рошла, они становятся способными вызывать цветение несущего их 
и стения в любых фотопериодических условиях. То, что принято назы- 

Ть фотопериодическим последействием, есть морфологическое выра- 
ние физиологической перестройки листьев, прошедшей за кратко- 
Зменное пребывание или только их, или целого растения в условиях 
Пимальньх фотопериодов. 
| Эта перестройка листа. вероятно, является определенной и скорее 
го заключительной фазой онтогенеза растений. Из всего изложенного 
„Но, что фотопериодическая реакция как таковая не имеет ничего 


и 
1 


его с гормональною теорией развития растений. 
чины КАЖУЩЕЙСЯ ОБРАТИМОСТИ ФОТОПЕРИОЛИЧЕСКОЙ 
РЕАКЦИИ 


ць, Разбирая фотопериодическое последействие, мы говорили о его кажу- 
ор Ся обратимости. Но в действительности физиологический процесе, 
М ределяющий фотопериодическую реакцию растений, осуществляющийся 
о тотьях, не обратим. Об зтом можно судить на оснований ряда наших 
“лөдований. 
7а Объектом одного из них была перилла масличная, и само исследова- 
состояло в прививочном воздействии листьями подвоев на точки 
а привоев. Первые до месячного возраста выращивались на непре- 
П Вном освещении. После этого у них были удалены вершинные почки 
Началось воздействие 10-часовым днем, продолжавшееся 20 суток. 
ке В течение опыта все боковые побеги, появляющиеся на подвоях, 
РЫвались. Привоями служили вершины молодых сеянцев периллы, 
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выращенной в условиях непрерывного освещения. Привитые растения 
до конца опыта находились на непрерывном освещении. После перенесе" 
ния с короткого дня все растения, предназначенные для роли ‘подвоев, 
были разбиты на 16 групп по 5 растений в каждой. 

На растения 1-й группы прививка вершин была сделана в день пере" 
носа их с короткого дня: на растения 2-й группы через сутки; на расте" 
ния 3-й группы через 2 суток; на растения 4-й группы через 3 суток; 
на растения 5-й группы через 4 дня после отстановки с короткого ДНЯ 
и т. д., через каждые сутки делалась прививка очередного варианта: 
На растения последней 16-й группы вершины были привиты через 15 суток 
после переноса подвоев с короткого дня на непрерывное освещение. 

Целью данного опыта было выяснение вопроса — теряют ли листьй 
подвоев (и если теряют, то через сколько дней) способность вызыватР 
появление репродуктивных органов у привоев, приобретенную ими 34 
время пребывания в условиях оптимальных фотопериодов. О каза” 
лось, что за срок в 15 суток эта юпособное 
не теряется. Все привои зацвели в условиях непрерывного осв?" 
щения под влиянием листьев подвоев в сроки от 24 до 44 дней посі? 
прививки во всех группах опыта. 

После того как на привоях появились бутоны, что примерно про" 
изошло через 30 суток после прививки, у 2 растений из 11-го и 12-го В" 
риантов были отрезаны первые привои и на их место снова привиты вер’ 
шины сеянцев периллы с непрерывного освещения. И несмотря на ® 
что с момента отставления подвоев с короткого дня прошло 40 суто? 
и что на подвоях уже находились в течение 30 суток давшие бутоны пер" 
вые привои, новые привои также перешли к бутонизации. Р 

В последующем нам удалось как на масличной, так и на красной 
декоративной перилле вызвать цветение привоев под воздействием листьв" 
подвоев, получивших короткий день за З месяца до прививки. Дай“ 
90 суток непрерывного освощения не могли снова перестроить лист? 
на «вегетативный лад». Еще более длительные выдерживания подвое” 
периллы на непрерывном освещении перед прививкой осложняются зай? 
чей сохранения в течение столь длительного времени необходимой физи? 
логической активности их листьев. Таким образом, можно утвержда??' 
что каждый лист стебля вне зависимости от других листьев становиїо, 
способным направлять заложение репродуктивных органов только пос? 
прохождения его тканями необходимой для того фотопериодичеек®, 
перестройки. Эффект «фотопериодического последействия» как раз | 2 
заключается в прохождении листьями или листом необходимых для это 
„физиологических процессов. А последующее израстание уже начавш!“ 
цвести побегов объясняется не обратимостью этой реакции в листья 
а появлением или распусканием новых листьев, не подвергиувшихе, 
фотопериодической перестройке. Во всех случаях израстанй, 
растений, уже заложивших бутоны, прежд 
всего появляются или распускаются нов 
листья. Например в том случае, когда сеянцы периллы получаю. 
только 9, 10, 11, 12 ит. д. до 18 коротких дней, на их вершине всеГ =: 
имеется хотя бы одна пара зачаточных листьев, являющихся до разве! 
тывания не активными и потому не реагирующими на воздействие ой" 
мальными фотопериодами. 

В этом легко убедиться экспериментальным путем, проследя 
«уходом» вершины побега от фотопериодического воздействия лист 


І 
находящихся на коротком дне. Вот схема одпого из подобных 0! 
тов. 


ев’ 
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5 , Выращенные в условиях непрерывного освещения до высоты в 30 — 
"Р растения хризантемы были подвергнуты фотопериодическому воз- 
а 2Вию при помощи матерчатых двойных муфт. Последние закрывали 
р, растение, за исключением вершины в 5 см длиною, 14 часов в сутки. 
меч случае когда зона короткого дня пе увеличивалась по мере роста 
і ля, вершина «уходила» от воздействия листьев, получающих короткий 
в Но этот уход легко преодолевался или идущим вслед за ростом 
мя увеличением короткодневной зоны, приводящим к тому, что на 
М рерывном освещении все время оставалась вершина около 5 см дли- 
д Или же обрывом листьев, находящихся на вершине, сразу же вслед 

Их полным распусканием. 

силу коррелятивных закономерностей верхние или вообще ближай- 
топографически листья оказывают наибольшее влияние на морфо- 
точки роста. Поэтому, когда после их распускания к ним переходит 
оль над конусом нарастания, начинается процесс израстания. 
и Уход вершины побега от воздействия постоянной короткодневной 
че сопряжен с развитием на вершине новых листьев. Лишь путем их 
б Ления можно сохранить связь конуса нарастания с нижележащей 
и откодневной зоной. Так как самые молодые, еще недостаточно раскрыв- 


10 ся листочки являются фотопериодически не активными, встает вопрос, 
| 
} 


"б 
дз 
тр 


ас Т ли они препятствовать фотопериодическому воздействию листьев, 
‚ Юложкенных ниже их, и в связи с этим вообще о возрасте листьев, 
‚ тором они начинают препятствовать связи конуса нарастания с более 


"Выми листьями. Для решения этого вопроса были поставлены опыты 
К Ризантемой, изложенные ниже. Перед началом фотопериодического 
и ействия растения хризантемы, выращенные в условиях непрерыв- 
м освещения до 25—30 см в высоту, т. е. до появления 20-го листа, 
} Тая снизу, были декапитированы на высоте 17 листа. В это же время 
т ах были удалены все листья и точки роста кроме верхних. Таким 
і Зом, на каждом растении находилось по одному листу и точке роста, 
Одящейся в его пазухе. 
й Се подготовленные таким образом растения в количестве 70 штук 
“И разбиты на 7 групп, по 10 штук в каждом варианте. 
м Растения 1-го варианта — контрольного — находились полностью на 
һ. Рерывном освещении и, конечно, остались до конца опыта строго 
Тативными. 
и 00 всех остальных вариантах проводилось воздействие коротким 
при помощи ежедневного помещения листа на 16 часов в двойные 
‚ Чжные пакеты, причем почки и начавшие рост побеги оставались 
цонрерывном освещении. 
и, 30 2-й группе воздействие коротким днем началось сразу же после 
р - ргической подготовки растений; в 3-й груше через 2 суток; 
"| через 4 суток; в 5-й через 6 суток; в 6-й через 8 суток п в 7-й 
п лаф 10 суток после той же операции. В течение опыта у 5 из 10 растений 
дом варианте все появляющиеся по мере роста бокового побега 
% РЯ обрывались, у 5 других не обрывались. Таким образом, в каждом 
\ ‘анте были растения, у которых находившийся в пазухе листа побег 
а без листьев и с листьями. В результате оказалось (табл. 1 и рис. 6), 
їх у всех растений, где листья на боковых побегах обрывались по мере 
м аспускания, бутопы появились вне зависимости от начала воздей- 
Я на 20-й и 24-й день. 
ь_В том случае, когда листья не обрывались, бутоны появились только 
ҺРУппах 2-й, 3-й и 4-й, т. е. в тех, где воздействие коротким днем 
Лось не позже, чем через 4 дня после заложения опыта. Уже 
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б-дневного запоздания воздействия коротким днем было достаточно дай 
того, чтобы в случае оставления всех листьев на боковом побеге, послей 
ний ушел бы от воздействия на него листа, в пазухе которого он находилой' 

Очевидно, за 14—13 суток, пока листья хризантемы находили 
на непрерывном освещении (6 суток) и пока они перестраивались ку 
воздействием короткого дня (5—7 суток), листья на боковом побеге де 
столько сформировались, что сами приняли его на свое «тядивени” 
сделав ненужной связь вершины побега с пазушным листом. За 10—" 


Таблица 1 т р 
Появление бутонов на боб?" 
м вой ветви , 
Начало фотопериодического воздействия на 1 ЕЕ... 
лист после хирургической подготовки без листьев || с лиетьямй 
= ее 
Контроль — непрерывное освещение.......| Не было Не былоб 
Воздействие: сразу. о ..........-...| Через 24 дня | Через 24 95 
через суток. дем ОО 9) » 24% , 

» О) аа га. а Аат х) » 24 
» Фо а ее А рим ГОЛА ТРУ Не бьло 

» 8 » зо В паб ооо | оО деи » Й 

Мт? ЕА АТО АР Я » ООО) » » 


ъф 
29 Е а б 


| ими 


Рис. 6. Уход побега хризантемы от короткодневного листа 
(показан черным) (объяснение в тексте). 


Варианты опыта: 2 — контроль, 2 — первая группа, 3 — вторая, 
4— третья, 5— четвертая, 6-- пятая, 7— шестая; 8— седьмая группа. 


ої 
суток онтогенез бокового побега продвигался настолько далеко, что 
уже уходил от влияния основного листа и начинал самостоятельнУ 
жизнь за счет своих листьев. 


) 
ЗАВИСИМОСТЬ ФОТОПЕРИОДИЧЕСКОЙ РЕАКЦИИ ЛИСТА ОТ р 
ВОЗРАСТА И ПОЛОЖЕНИЯ НА СТЕБЛЕ 


Таким образом, у нас возникло предположение, что молодые листы, 
растения, прошедшего соответствующие стадийные изменения, 058!" 
быстро становятся активными в смысле направления морфогенеза кону?? 
нарастания. я 

Чтобь точнее установить значениє их собственного возраста, ли 
выявления фотопериодической реакции, выражающейся развитием, Рі" 
проведены многочисленные опыты. б 

Объектом одного из них служила хризантема крупноцветная, ВБІР ) 
щенная с посадки черенков до появления 23—25 листа (считая сни! 
в условиях непрерывного освещения. 
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Опыт начался с одновременной хирургической подготовки растений. 
ледняя состояла в удалении всех точек роста, за исключением одной, 
‘ходящейся в пазухе листа первого снизу. Затем все растения были 
"Пределень на З группы по 35 растений в каждой и произведен обрыв 


и 
1 


4 Таблица 2 
Число дней от начала воздействия до бутонов 
"особ и продолжительность на коротком дне лист Е 

воздействия = е 

1-й сверху | 5-й сверху 20-й сверху 

Кепрерывнов освещепие . . Нет бутопов Нет бутонов Нет бутонов 
10 Коротких дней. . . .. . » » Дней 37 » » 
5 » рр Про » » » 29 » » 
2) » о ИН Дней 37 » 24 » » 
5 » е т: УАУ » 36 » 24 » » 
0 » ПЫ » 36 » 24 » о» 

» р божої » 34 ії 25 Дмей 44 


Мех листьев, за исключением 1-го сверху в 1-й группе, 5-го сверху во 
"И группе и 20-го сверху в 3-й группе. Предварительная декапитация 
тений, произведенная одновременно с удалением всех точек роста, 
їла выполнена с таким расчетом, 
бы верхним листом оказался 
ОЛько что | развернувшийся и 


би 
| не вполне сформировавшийся Элист 
ст. 


„. Первый вариант каждой груп- 
о контролировал хирургическую 
"дготовку растений, оставшихся | 


лист 


конца опыта в условиях не- 
ерывного освещения. Во всех 
льних вариантах  листовая 
‚ астинка листа получала 8-ча- 
‚ №0Й день в течение 5 суток (2-й 
иант), 10 (3-й), 15 (4-й), 20 
зм 25 (6-й) и 30 суток в 7-м 
у Рианте. Опыт проходил в усло- 
іх непрерьівного  освещения. 
қ. роткий день листовым пластин- 
ьм создавался при помощи двой- 
х бумажных пакетов (внутри — 


| 
7 
мОньх, сверху — белых), наде- \: 


т ______ иинин 
= 22 > = 


о = = 


а , 2 
мых на листья. е 0) У | 


бук. В результате (табл. 2 и рис. 7) после 05-18028 После 5ид ТУТУ. 

№, ны появились во всех вариан- 

ки, Только в группе 2, где корот- Рис. 7. Схема и результат фотоперио- 

М Т 1 є 19 

м й день получал 5-й лист. Для дического воздействия на разновозраст 
г ные листья хризантемы. 

р. © листа оказалось достаточ- 

Й Уже 5 коротких дней. Этот 

о Т с полной очевидностью говорит за наибольшую активность 
9 листа по сравнению с двумя другими, бывшими в опыте. 

ть При воздействии на 1-й лист переход хризантемы к цветению осуще- 
Чялся только в том случае, если он получил не менее 15 коротких 


25 Проблемы ботаники 
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дней. Фотопериодическое воздействие в продолжение 5 и 10 суток остав? 
лось безрезультатным. Очевидно, 1-й лист при начале воздействия бый 
или вовсе не активным или его активность была значительно ниже, Ч" 
у 5-го листа. Прежде чем он достиг необходимой активности, т. е. опр“ 
деленного физиологического состояния, вероятно, прошло около 10 суто“ 
Наконец, воздействие коротким днем на 20-й лист привело хризай 
тему к бутонообразованию только в том случае, если оно проводило" 
в течение 30 суток (рис. 7). Ж 
Этот факт приобретает особенное значение при сопоставлении 7. 
с поведением растений 2-й группы (на коротком: дне 5-й лист), у которы" 
за это время появились хорошо развившиеся бутоны даже в вариан?“ 
получившем только 5 коротких дней. Первому листу, для активно’. 
восприятия фотопериодических условий, потребовалось около 10 суто? 
на его физиологическую «подготовку». Двадцатому листу для этой %® 
цели пришлось затратить не менее 11/, —2 декад. Во всяком случае, с ПО" 
ной уверенностью можно утверждать, что в начале воздействия физио: 
гическая активность листьев 1-го, 5-го и 20-го была совершенно разліў“. 
ной, наибольшей у 5-го и наименьшей у 20-го. К сожалению, изложени, 
факты не дают еще права судить о причине неодинаковой активной 
листьев одного и того же побега, но сам этот факт устанавливается с ПО" 
ной очевидностью. | 
Объектом другого опыта служила перилла красная декоративний” 
Семена ее были высеяны в начале мая в оранжерее на непрерывном 007, 
щении, в условиях которого и проходил весь опыт. Через З дня п00 
появления всходов последние были распикированы (23 У 1940) в болый 
горшки (диаметр 20 см) по З растения в каждый. Опыт начался ЧОЇ 
18 суток после появления всходов, когда у растений вполне распуб, 
лись листья самой нижней пары (первого от семядолей узла). В этот У, 
мент у 12 растений были удалены все точки роста, кроме двух: паз) Я 
ной и вершинной, и все листья, кроме одного, в самом нижнем узле. О 
ленная нижняя точка роста находилась в его пазухе. Этот лист у 8 Й 
12 растений с этого дня начал получать короткий (8-часовой день) ПИ 
помощи бумажных пакетов. По продолжительности воздействия на 7", 
растения были разбиты на А группы, по З растения в каждой. Лист", 
растений 1-й группы подвергались короткодневному воздействию в 76, 
ние 6 суток; 2-й в течение 9 суток; 3-й 12-Й и 4-й в течение 15 суб а 
после чего эти листья, как и все растения, подвергались непрерывно па 
освещению. Черев 26 дней после появления всходов пригодной для ош г 
оказалась 2-я (снизу) пара листьев. В тот раз было взято уже 24 рас", 
ния и у 12 оборваны все листья, за исключением одного из нижней ПОР, 
ау 12 остальных все, за исключением одного из второй пары. Даль! и 
шее распределение на группы и способ фотопериодического воздейст" 
был аналогичным первому сроку. Через 35 дней после всходов сформи а 
валась 3-я пара листьев. В этот день снова началось воздействие, ПО 2, 
на Зб растений, у 12 на первый лист, у других 12 на 2-й лист м У п | 
тьих 12 на третий лист снизу. Через 40 суток началось воздейб? дй 
на лист 4-й пары и одновременно на листы 3-й, 2-й и 1-й пары. Через щі 
дней пригодной для воздействия оказалась 5-я пара листьев, и о 
была повторена вся схема опыта для каждого листа предыдущих Уз 
Наконец на 58-й день в опыт были включены листья 6-й пары и ОДІО 


и" 
№ 


и 


Е, ар 

1 Медленный рост сеянцев периллы объясняется как повреждениями, свати 
ными с пикировкой, так и, главным образ м, холодной весной. Оранжерея н РТИ 
пливалась, поэтому температура по ночам и в пасмурные дни была значите 
ниже оптимальной для этого теплолюбивого вида. 
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ченно, согласно схеме, листья 5-го, 4-го, 3-го, 2-го и 1-го узлов. Таким 
разом, данный опыт состоял из 84 вариантов, не считая контрольных. 
‚ Фотопериодическому воздействию в течение 6, 9, 12 и 15 суток под- 
ерглись листья 1-й пары в возрасте растения в 18, 26, 35, 40, 49 и 58 
“тоқ; листья 2-й пары в возрасте растений в 26, 35, 40, 49 и 58 дней; 
Е » 

„истья 3-й пары в возрасте растений в35, 40, 49 и58 суток; листья 4-й пары 
Зозрасте растений в 10, 19 и 58 дней; листья 5-й пары в возрасте растений 
49 и 58 суток; листья 6-й пары в возрасте 58 дней. Такая довольно 
‚Ложная схема имела целью проследить изменения в активности оставлен- 
"Мх листьев в связи с их возрастом и морфологическим положением на 
Тебле. Результаты этого опыта, приведенные в табл. 3, характеризуются, 
-первых, отсутствием бутонов в группах, где короткий день получали 
стовые пластинки листа 1-й снизу пары; во-вторых, почти тем же 
‚Виением для листьев 2-го узла и, в-третьих, появлением бутонов при 
‚Здействии на З-й лист в течение 12 и 15 суток, вне зависимости от воз- 
"та растений. Образование бутонов после 9 дней воздействия на 3-й 
иот наблюдалось только в том случае, если он достигал к началу опыта 
"дневного возраста, тогда как у последующих групп (4-й и 5-й листья) 
действие коротким днем в течение 9 суток было достаточным для 
‚дневных листьев. Эти данные говорят за принципиальное отличие 
"Мстьев самых нижних узлов от расположенных выше, независимо от их 
Зраста. Листья 1-го и 2-го узлов отличаются своей фотопериодической 
‘акцией от остальных не тем, что они с возрастом теряют или передают 
одо активность, а тем, что опи вообще не имеют ее или имеют, но в очень 
‘лабленной степени. Листья 3-й пары, хотя и вполне активны, но листья 


в 


= => =. => сх сто = т г / 
«2 д? о г шу 5 


| Таблица 3 


Перилла красная. Фотолериодическая реакция листьев разных ярусов 
в зависимости от возраста 


НЫ бане Й оо о 2202.2... 


йо На какой депь появились бутонь в группах, где 
уу раст растений и порядок ли-| листья находились на коротком дне в течение 


"В при пачале фотоперноди» | 
ческого воздействия 6 дней 9 дней | 12 дней 15 дней 
РЕВЕ е не И ОЕ НИИ 
іч Чара, возр'ст 18 дней . . ., Нет Нет Нет Пет 
ІА » » 26 » оар » » » » 
К » » 35  » З А » » » » 
і С » » 40 » 5 з » » » » 
И» » 49 » обо о » » » » 
| Ц » » 58  » зу » » » » 
Я » » 26 » о. м » » » » 
ал » » ББ а ао » » » М Я 2 
ры » » 40 » со » » » 1 из 3 
а ә» » 49 » "= » » » Пет 
Ко.» » ШМ ьо » » » » 
о р Сау аран » » 58 27 
м » » ЧОМУ йог. » » 28 28 
би » » ВЕ Е » » 34 22 
Ы › » а о с » 42 35 32 
Б» » 40 245 «Ве ло » Нет 30 30 
РАЮ » ЧОН Е » 22 22 20 
у » » 58 » - сій » 28 28 28 
Е: » » 49 р Е » Нет 35 22 
о» вае фай » 28 28 28 
й, У 58 у В: » Нет | Нет 34 
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последующих узлов у перилль еще активнее. Верхние листья не активі" 


только в первые дни их жизни, в момент их морфологического и физи? 
логического формирования. 


СКОРОСТЬ ПЕРЕДАЧИ ФОТОПЕРИОДИЧЕСКОГО ЭФФЕКТА 
ОТ ЛИСТА К ВЕРШИНЕ ПОБЕГА 


Вслед за выяснением минимального количества суток с оптимай? 
ными фотопериодами, необходимого для фотопериодической перестройќ, 
физиологически активных листьев, возник вопрос о быстроте их влиян?" 
на контролируемые ими точки роста. Решение его заключается в резул? 
татах следующих опытов. і 

У хризантемы крупноцветной, выращенной на непрерывном освее 
нии до полуторамесячного возраста, оставалось только по одному акти 
ному листу и по одной точке роста, находившейся в его пазухе. ; 

Листовые пластинки получали короткий день при помощи обычны 
пакетов в течение 3, 5, 7, 9, 11, 13 и 15 суток, после чего у трех растени 
(из 6, составляющих каждый вариант) лист, получавший короткий дей” 
удалялся. Листья на пазушных побегах не удалялись. Результаты (табл: б 
оказались следующими. Прежде всего растения, лист которых полу", 
5 и 7 коротких дней, бутонов не дали. Воздействие на листовую пластин, 
коротким днем в течение 9 суток без последующего ее удаления приз? и 
к появлению бутонов на вершине пазушного побега через 29 суток посл 
начала воздействия. Обрыв листьев-доноров не снял бутонообразованй” , 
а лишь задержал его на несколько суток во всех группах, получиви, я 
не менее 11 коротких дней. Дело здесь не в продолжительности прож 
вания листьев на коротком дне, а именно в раннем их удалении; это мож 
Видеть из дополнительного варианта, в котором у растений, получив! А 
9 коротких дней, лист после этого был оставлен еще в течение 5 СУТ", 
на непрерывном освещении. Эти растения образовали бутоны одновР 
менно с теми, у которых листья не обрывались. 


Таблица 4 


- на м к РАБИ инь наци ань нца о 
Появление бутонов 
Продолжительность воздей- | 
ствия коротким дпем на листья, получавшие ко" 
7 ие 
листовую пласгинку ткий день, остав- | ЛИСТЬЯ, получавш 
на роткий день, удалей? 
НА | 


ЗАСУДО КА Фо бары Бутонов нет Бутонов нет 

Фо 5 ВОР РО ТА » » » » 
7 » об БР » » » » 

9» о 5. онов Бутонь на 29-й день » » | 
44 » сьо я То же Бутоны на 35-е су | 
Во сое » Бутоны на 30-е сут 

15 » бю ооо Я » То же 


9 суток (после есще 5 суток | 
на непрерывном освеще- 


Й 
ний)? бо РР Бутоны на 30-е СУ"" 


ай 
Аналогичный опыт был проведен и с красной периллой, котоР | 
до начала опыта, в течение 45 суток, выращивалась в оранжерее на неї" я 
рывном освещении. После того у каждого растения был оставлен 0 
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ист и одна находящаяся в его пазухе почка. Воздействие коротким днем 
ІЗ часовим) на листовую пластинку проводилось в течение 3, 5, 7, 8, 
М, 13, 15, 17, 19 и 24 суток. В каждом из этих вариантов было по 12 рас- 
ний, которые при прекращении воздействия делились на 4 группы. 

1-й группе лист, получивший короткий день, оставлялея в условиях 

Прерывного освещения, а листья на боковом побеге, по достижении 
МИ нормальных размеров, удалялись. Во 2-й группе лист, получивший 


Рис. 8. Быстрота передачи фотонериодической реакции листа к точке 
роста у красной периллы. 
1 — при непрерывном освещении; 2 — 5 суток к. д.; 3, 4, 6 -- 7 суток к. д. 


Короткий день, сохранялся, но листья на боковых побегах так же, как 
80 всех других группах, не обрывались. В 3-й группе лист, получивший 
Ороткий день, отрезался. Наконец, в 4-й группе этот лист заключался 
темноту до конца опыта. При всех условиях бутоны появились у рас- 
вний, лист которьх получил 7 коротких дней, на 25-е сутки после начала 
здействия (рис. $). После 9-дневного воздействия бутоны во всех груп- 
«х появились на 20-й день и, наконец, в остальных группах, начиная 
‘ой, где лист получил 11 коротких дней, на 14-е сутки после начала 


Таблица 5 
Перилла красная, 1940 г. 


Появление бутонов 


Ц = с: я 

Редолжита г листья, получающие короткий денъ 

Е тельность , у р д нота Иве 

"действия корот- оставлены удалены темноту 
й Ким днем на 
“товую пластинку листья на побеге листья на по- | листья на по- 
| оставлены | удалены (беге оставлены! беге оставлены 

Е | 

В суток ......| Нет бутонов | Нет бутонов | Нег бутонов | Нет бутонов 
» з ЕБ. » » » » » » » я. 

й » (а «|Бут. на 25-й д. Бут. на 25-й д.| Бут. на 25-йд.| Бут. на 25-й д. 

Пен У оч 5 » 20 » » 20 » » 20 » » 20 » 

о мы ПаК но о » 14 » » 14 » » ЛИ а) » БУ 

9%. Зь а 14 » » 14 » » 14 » » 14 » 

а 7 со З, » 14 » » 14 » » 14 » » 14 » 

19 » Р и. » 14 > » 14 » » 14 » » 14 » 
» ЗОРУ Пр) » 14 » » 14 » » 4» 


390 Б.Є. Мошков 


>: 


опыта (табл. 5). Реакция всех растений в пределах 1-го варианта бы“ 
совершенно одинаковой. Очевидно, у красной периллы за один и тот # 
срок, в данном случае 7 суток, под воздействием 8-часового дня лис? 
не только прореагировал сам, но и направил развитие почки в сторо") 
репродукции. і 
Совершенно понятно, что после всего изложенного, говорить о «фото 
периодическом последействии» нет никаких оснований. Больше того" 
физиологический эффект, приводящий к определенной фотопериод! 
ческой реакции, совершается именно в момент воздействия, а не после 
Опыты с периллой впервые и с неоспоримой точностью свидетельствУЮ 
об этом. Очевидно, точки роста у периллы очень пластичны и быс? 
реагируют на фотопериодическую реакцию листа. 4. 
Несколько иное явление наблюдалось у хризантемы. Анализиру” 
изложенный выше опыт, объектом которого был этот вид, можно преди, 
ложить, с большой долей вероятия, что первичные фотопериодическі" 
изменения в ее подготовленных онтогенетически листьях проход 
за 5—7 суток, но этого времени еще недостаточно для законченного фо’ 
периодического влияния листа на перестройку морфогенеза конуса нара" 
тания. Для отого процесса нужно дополнительно еще 2—3 дня, в те" 
ние которых лист должен продолжить свое влияние на контролируем; 
им точку роста уже вне зависимости от фотопериодических услов!” 


РЕЗУЛЬТАТЫ ЛОКАЛЬНЫХ ВОЗДЕЙСТВИЙ НА РАЗЛИЧНЫЕ зоні! 
ОДНОГО ЛИСТА 


Прежде чем сделать какое-либо заключение о физиологической пр" 
роде фотопериодической реакции листьев, приводящей к образовани, 
органов плодоношения, мы вынуждены поставить и решить следующ 
вопросы: 1) о локализации фотопериодической перестройки в предел, 
листовой пластинки; 2) о роли темноты и света в фотопериодической пер“ 
стройке листа; З) о взаимном влиянии различных частей листа, наход, 
щихся на противоположных фотопериодах, на одну и ту же точку роб" 

Для решения этих вопросов проводилось немало опытов п с хриз 
темой и с периллой, давших сходные результаты. Перилла для подобі! я 
опытов выращивалась из семян в условиях непрерывного освещенй а 
Фотопериодическое воздействие начиналось после того, как растенй’ 
периллы масличной образовали 4-ю пару листьев. Хирургическая ПО" 
готовка состояла в декәпитәции растений и в удалении всех листі, 
и точек роста кроме одного 4-го снизу и паходящейся в его пазухе поч“ 
Изложениый ниже опыт проводился в условиях непрерывного осветще!!" 
в середине лета. В нем было 18 вариантов. Вариант 1-й. Листовые и 
стинки на непрерывном освещении. За все время опыта растения 00" 
вались растущими и не приступили к бутонообразованию (рис. 9, 2, 
Вариант 2-й — контрольный для всех последующих групп. Листові 
пластинки полностью получали короткий 8-часовой день. Бутоны У в - 
растений этой группы появились через 18 дней после начала воздеї" џ 
вия (рис. 9, 2). Вариант 3-й. Листовые пластинки на время оп 
заключались в темноту. Растения не только не развивались, но и не ро?" 
и вскоре погибли (рис. 9, 3). Бутонизация на 18-е сутки является е7 Ў 
мальной для периллы, находящейся на коротком дне, поэтому все резу, 
таты в других группах сравниваются с данными 2-й группы. Вариант Е. 
Половина листовой пластинки вдоль главного нерва отрезана. Оста 
шаяся половина получала короткий день. Бутоны появились в норма 
ый срок, одновременно с растениями 2-й группы (рис. 9, 4). 


ве с 
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Вариант 5-й. Половина листа отрезана поперек главного нерва, 
"ставшаяся нижняя половина (основание листа) получала короткий 
Лень. Бутонообразование в нормальные сроки одновременно со 2-м вари- 
"Ятом (рис. 9, 5). Вариант 6-й. Нижняя базальная половина листа отрезана, 
4 исключением центрального нерва, верхняя — на коротком дне. Бу- 
оны без опоздания по сравнению со 2-й группой (рис. 9, 6). Вариант 
Й, Короткий день получала только нижняя 11 листа, 3, отрезаны. 
Утоны у всех растений появились в нормальный срок одновременно 
к бутонообразованием у растений 2-й группы (рис. 9, 7). Вариант 8-й. 
1а коротком дне верхняя !, листовой пластинки, остальные 3, отре- 
ны. Бутоны у растений этого варианта появились с 5-дневным запозда- 


шем по сравнению с контро- і А 
(Ум (рис. 9, 8). Вариант 9-й. «З» га ч < «= 
Дна продольная половина 
\Мстовой пластинки находи- 
4 на коротком дне, дру- 
С. — в условиях непрерыв- 
‚Го освещения. Бутоны по- 
"Чились на 8--15 дней поз- 
іти чем у растений 2-й груп- 
Н (рис. 9, 9). Вариант 10-й. 
Ижняя, — основная поло- 
Уна листа получала корот- 
їй день, верхняя половина 
иходилась на непрерывном 
ещении. Бутоны появи- 
сь на 8—15 дней позже 
сравнению с контролем 
рис, 9, 10). Вариант 11-й. 
„ Здействпие коротким днем 
„Роизводилось на верхнюю 


оперечную половину листа, Е ОЕ Ан, 14 


А жняя базальная находи- Рис. 9. Схема и результаты различного све- 
"а, на непрерывном осве- тового и хирургического воздействия на лист 


Пи - Я 
Зений, Бутоны появились периллы масличной (объяснение в тексте). 


Е по сравнению с растениями 2-й группы на 10—15 суток (рис. 9, 11). 
б риант 12-й. Короткий день получала нижняя четверть листовой пла- 
у Янки, 2, ее находились в условиях непрерывного освещения. Бутоны 
- Растений этой грунпы появились на 15 дней позже по сравнению с конт- 
"лем (рис. 9, 12). Вариант 13-й. На коротком дне находилась верхняя 
и верть листа, остальные 3, листовой пластинки были в условиях непре- 
того освещения. У растений этой группы бутонов не было до конца 
„Ыта (рис. 9, 13). Вариант 14-й. Одна продольная половина листа полу- 
"з короткий день, а другая все время находилась в не пропускающем свет 

Кете, т. е, в темноте. Бутоны у растений этой группы появились без 
Поздания, одновременно с контролем (рис. 9, 14). Вариант 15-й. Корот- 
„ М день получала верхняя поперечная половина листа, нижняя находи- 
рас в темноте. Бутонизация одновременно с контролем (рис. 9, 15). 
х. Риант 16-й. Нижняя основная половина листовой пластинки полу- 
7 Ла короткий день, верхняя находилась в темноте. Бутоны появились 
и Овременно с контролем, на 18-й день после начала воздействия (рис. 9, 
ть. Вариант 17-й. Воздействию коротким днем подвергалась нижняя 
в листа, остальные 3/, на все время опыта были заключены в тем- 

У. Опоздание в появлении бутонов у растений данной группы, по срав- 
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нению с растениями 2-го варианта, выразилось в 6--10 днях (рис. 9, 17). 
Вариант 18-й. Воздействию коротким днем подвергалась верхняя четвер?? 
листа, остальные З), находились в непрерывной темноте. Бутоны в Э70! 
группе появились на 10—15 дней позже по сравнению с контрольным < 
2-м вариантом (рис. 9, 18). 4 
Таким образом, с 4-го по 8-й вариант включительно у всех растени! 
оставалась только та часть листовой пластинки основного листа, котор? 
получала короткий день. Части листа, не получавшие короткого дня" 
отрезались. Наблюдение за бутонизацией показало, что отрезание знач! 
тельных зон листовой пластинки не изменяет скорости фотопериодиче 
ского реагирования оставшихся частей листа, за исключением вариан? 
8-го. У растений в вариантах, начиная с 9-го и кончая 13-м, целостноб?? 
листовой пластинки не нарушалась, и различные зоны одного и того ® 
листа одновременно находились в противоположных световых условия?! 
Общим выводом из результатов этой серии опытов является зад?) 
живающее действие фотопериодического эффекта листовыми зонам" 
находящимися на непрерывном освещении. В том случае, когда короткі! 
день получала только верхняя четверть листа, а 3/, его были на непреры”, 
ном освещении, перилла оставалась вегетативной. Наконец, основі я 
листья у растений последних пяти вариантов подвергались одноврем?! 
ному воздействию коротким днем и непрерывною темнотою. В отличие 0 
света темнота начинает задерживать выявление фотопериодической ред" 
ции только в том случае, когда под ее воздействием находится 3), листо 
вой пластинки. Одновременное воздействие на один лист коротким дие Р 
и темнотою прежде всего окончательно устанавливает положен! 
о невозможности замены фотопериодическої 
воздействия темновым для получения цвет а 
ния короткодневных видов. Темнота, данная полови", 
листа, не ускоряет и не ослабляет фотопериодической реакции друг 
его половины, находящейся на коротком дне. Напротив, она задержи?і", 
фотопериодическую реакцию меньшей части листа, если его большӣ, 
часть находится в темноте. В первом случае помещение половины ли“ 
в темноту дает такой же эффект, как и ее удаление, т. е. в данном слу“ и 
заключение в темноту, так же как и отрезание листовой половине, 
полностью, выключает влияние последней из общей цепи процесбд 
определяющих фотопериодическую реакцию растения. М 
На оснований изложенных фактов прежде всего неизбежен ввів" 
что первичные физиологи ческие изменения, В Е. 
зывающие фотопериодическую реакцию р-а 
ний, локализованы только в той части лист, 
которая подвергалась непосредственному фо 
периодическому воздействию. Если бы это было неї“ 
а иначе, оставление отдельных зон листа в условиях непрерывного 06 7 
щения не могло бы задержать фотопериодического эффекта, вызываемое 
частью листа, находящегося на коротком дне. Именно потому, что 30 д 
листа, находящиеся на непрерывном освещении, не испытав непоср? Я 
ственного воздействия коротким днем, физиологически не перестраиваю? е 
и не меняют своих синтетических функций, и сказывается их задер® 
вающее влияние. Р 
Поэтому, когда опыт ставится так, что ко рез 
кий день дается сегодня одной половине лист", 
а завтра другой, при оставлении их также по 
ременно на непрерывном освещении, цветен? е 
периллы не наблюдается. В нашем опыте воздейств 
і 
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ча разные половины одного листа противоположными  фотопе- 
одами проводилось в течение 45 суток без положительного эф- 
екта, 

Результаты всех этих опытов говорят против предположения о гор- 
\Ональной природе фотопериодической реакции листа. Вместо этого они 
Риводят нас к признанию необходимости физиологической перестройки 
Мста под воздействием оптимальных фотопериодов. В том, что это ка- 
то перестройка листа, а не просто изменение в характере его синтеза, 
„беждает нас еще одно небольшое видоизменение в серии только что упо- 
Янутых опытов. 

В системе — один лист и находящийся в назухе его побег — корот- 
ий день давался только продольной половине листа периллы маслич- 
ви, другая находилась все время на непрерывном освещении (рис. 9, 1). 

9сле 15 суток такого воздействия половина листа, получавшая короткий 
‘нь, была отрезана. Вершина бокового побега удалена и на ее место 


"ривита вершина сеянца периллы с непрерывного освещения. Находясь 
«од воздействием половины листа, последния так и не зацвела до конца 
та (рис. 9, 3). В том же случае, коғда отрезалась половина листа, 
„ходившаяся на непрерывном освещении, привитая вершина сеянца 
“Риллы цвела (рис. 9, 4). 
В этом опыте был еще вариант, в котором после 15-дневного воз- 
ї Иствия коротким днем на одну продольную половину листа (другая 
Ловина находилась на непрерывном освещении), последний не под- 
галя хирургическому воздействию и был полностью выставлен на 
м Прерывное освещение. В этом случае привой, представляющий собою 
"Кже вершину перилль с непрерывного освещения, зацвел почти на 2) 
“Дели позже‘ по сравнению с вариантом, где донором являлась половина 
р ста, получавшего короткий день (рис. 9, 2). Сопоставляя эти факты 
м Добытыми ранее, проще всего предположить, что под воздействием 
| Тимальных фотопериодов происходит физиологическая перестройка 
№ Ста, скорее всего плазменного порядка, после чего изменяется и харак- 
его синтеза. 
М Следствиєм этой листовой фотопериодической перестройки, лежащей 
з. Основе прохождения световой стадии развития, является переход 
‚ ения к образованию репродуктивных органов и, следовательно, 
бутонизация, цветение и плодоношение. 


| 
\ / 
Рис. 9. Перилла масличная (объяснение в тексте). 
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МАТЕРИАЛЫ К ХАРАКТЕРИСТИКЕ ФОТОПЕРИОДИЧЕСКОЙ 
ПЕРЕСТРОЙКИ ЛИСТЬЕВ 


В последнее время нас болыше всего занимал вопрос о сущной" 
фотопериодической перестройки листа. 

Приступая к его решению, мы исходили из своих представлен 
о фотопериодической роли листьев в онтогенезе растений, находящих“ 
в полном противоречии с довольно распространенным в литературе Убе М 
дением, нрко выраженным С. Д. Львовым в его совместной с Обухово 
работе (1940) следующими словами: «функциональная активность либ 
вообще не может рассматриваться как движущий фактор развития”, 

Так как обязательным компонентом фотопериодических услов, 
является свет, мы полагали необходимым прежде всего выяснить, В № | 


иі 


Рис. 10. Схема фотопериодического воздействия на лист 
периллы в атмосфере, лишенной СО.. 


кой мере световая часть фотопериодической реакции листа связана о фото 
синтезом. Этот вопрос интересовал нас не с количественной стороны, Б 
например, Тагееву (1931), а с принципиальной: может ли фотопериой’, 
ческая реакция листа протекать в атмосфере, лишенной углекислої 
Опыты на эту тему мы начали еще в 1938 г. и продолжали их вилоть 
1941 г., когда они были прерваны войной. 7 
Схема опытов была следующая: лист, получающий короткий дев 
помещался в сферическую стеклянную камеру, через которую при помо 0. 
водоструиного насоса прогонялся воздух, лишенный углекислоты, прох Ж 
дящий прежде чем попасть в нее через ряд сосудов с сухой и раствор? | 
ной едкой щелочью и контрольную банку с едким барием. Кроме ТО, | 
в некоторых опытах и в самые ассимиляционные камеры вводилась 7, | 
лочь для поглощения углекислоты, выделяемой листом в процессе ДР" | 
ния (рис. 10). в. | 
Контрольные пробы листа, находящегося в камере с воздухом, лиш“, 
пым углекислоты по методу Сакса, уже на 2-й день после начала 01 ом | 
показывали полное отсутствие в нем продуктов фотосинтеза. Объект 
этих опытов была перилла масличная, выращенная предварител» у 
на непрерывном освещении до месячного возраста. После этого на 29 
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Метеним оставлялся один лист из 3-й пары (считая снизу) и находящаяся 
Е пазухе почка. Все остальные листья и почки, так же как и вершина 
Фега, удалялись. В таком виде (рис. 10) растения поступали в опыт, 
"Я чего листовая пластинка помещалась в ассимиляционную камеру, 
Рметически закрытую резиновой пробкой с прорезом для черешка 
Мета, Для этой цели пробка разрезалась пополам и после пропускания 
„ Разрез черешка листа заклеивалась специальным клеем. Короткий 
`Часовой) день создавался при помощи закрывания камеры с листом 
-ерчатой двойной покрышкой, снизу из плотной черной и сверху из 
дой материи. Как боковой побег, находящийся в пазухе листа, получаю- 
‘го короткий день, так и вообще все опытные растения находились 
Течение опыта на непрерывном освещении или комбинированном из 
м вного солнечного и ночного электрического или только на злектри- 
"ком. Контрольные растения находились в тех же условиях. Их листья 
же помещались в таких же сферических камерах, через которые про- 
Нялся воздух с обычным содержанием углекислоты. Для укорачивания 
Чстьям контрольных растений длины дня до 8 часов камеры, в которых 
и находились, так же обертывались светонепроницаемыми покрышками. 
‚ Отопериодическое воздействие коротким днем на лист как опытных, 
Ки контрольных растений продолжалось в течение 10—45 суток. Его 
„одолжительность зависела от времени отделения листа опытных расте- 
Үй от стебля. с образованием отделительного слоя пробки между череш- 
ом листа и листовым рубцом. Это явление листопада может служить 
Полнительньм доказательством отсутствия фотосинтеза у листьев, 
"шенных углекислоты. 
В момент листопада у опытных растений отрезались листья и у кон- 

Ольных особей. | 
А результате после 10 - дневного пребывания 
и"стьев на коротком дне контрольные расте- 
‚ия цвели в обычные для периллы сроки, а опыт- 

е растения оставались вегетативными и не 
ереходили к репродукции. 

Опыты позволяют заключить, что световая часть фотопериодической 

акции листа находится в прямой зависимости от фотосинтеза. Причем 
"нас есть все основания полагать, что без фотосинтеза не только не идет 
рестройка листа, но и уже перестроившийся лист не обеспечивает 
Топериодической реакции контролируемой точки роста. 
| выводу о зависимости фотопериодической реакции от фотосинтеза 
ИИ также Паркер и Бортвик (Рагкег апа Вогіміск, 1940), проведя 
ВЕРХ с соей, получавшей короткий день в камерах с воздухом, лишен- 
"М углекислоты. 
м Что касается продуктивности фотосинтеза. необходимой для выявле- 
„Ад фотопериодической реакции листа развитием, то мы располагаем 
"ом косвенных доказательств, говорящих о небольшом значении ее 
Ма хода этой реакции. Так, например, при выращивании периллы на 
@Ктрическом освещении в 15, 10, 8, б и З тысячи люксов на 9-часовом 
| М, бутонизация ее наблюдалась одновременно во всех вариантах на 28-е 
© Жи после появления всходов, хотя растения в последнем варианте 
‘Чи значительно хуже, чем в остальных. 

Еще больший интерес представляет другой опыт с этим же сортом 
| Риллы масличной, проведенный также на электрическом освещении. 
ара его постановке были учтены данные более ранних работ Гарнера 
м Алларда (1931), Катунского (1937) и Гюббенет (1920). Заключался 

В том, что сеянцы периллы в одном случае с прорастания, а в другом 
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с 30-дневного возраста были поставлены в самые разнообразные фото!“ 
риодические условия, причем световой период в некоторых варианте, 
состоял из перемежающегося (мигающего) света. Последний создавай». 
при помощи специальных автоматов, 


100 УУ лампы накаливания с периодами в 1.5 секунды, т. е. в тече 


включающих и выключаю!" 


ни’ 


светлого периода суток 1.5 секунды света чередовались с 1.5 секунда, 
темноты. Контролем служили растения периллы, выращенные при той 
длине дня, но на сплошном освещении той же интенсивности. ых 
В результате (табл. 6) растения, подвергнутые действию различії и 
фотопериодов, — со всходов — дали бутоны при длине дня до З ча? 
в случае, если свет был сплошным. 


н Р. р 
Мигающий свет при этой же длине дня дал отрицательные резу?” 
таты. Растения в этом варианте были чрезвычайно слабыми, что ука 48 


р 


вает на незначительное накопление сухой массы и, следовательно, 


недостаточность фотосинтез а. 


Габлица 6 


Зависимость бутонизации периллы масличной от световых условий 
(фотонериодических и перемежающихся) в различном возрасте 
= Е. о ^^ ОВ ае 1. б Е, И 

| 


Число дней от начала воздействия 


Световые условия 


до бутонизации 


воздействие начато 


я Ч ———————————__—_—_——ыыыы ЬЬ- 


8-часовой день. . . . . . 
8121 » Ў, агы 


| 
| 
| 
«| 


с прорастания З ав 
23 15 
31 17 
25 17 
40 21 
89 19 
52 22 
47 21 

Не было 32 
» » 23 
» » 34 
» » 34 


„1 

Во втором случае, когда точно такой же схеме фотопериодичесви, 
воздействий подвергались месячные растения, накопившие за 30 су" ў 

непрерывного освещения достаточную вегетативную массу, для выя?2 
ния фотопериодической реакции развитием хватило даже одного 5" 


света (табл. 6). 


Следовательно, вообще для выявления фотопериодической реак 
листьев достаточно очень кратких отрезков света, когда это не связ 
с необходимостью предварительного образования вегетативных чаб 


ця! 
ані 
леї 


растения. Поэтому у нас есть все основания предполагать, что фотопер бы 
дическая реакция развитием может протекать только на базе, хотЯ ", 
и самых минимальных, ростовых процессов. Сама же эта реакция связ 

с очень незначительными количествами 
листьев. Во всяком случае для ее выявления достаточно 1-часового 9” 
суточного освещения в течение 7--10 суток. 


синтетической деятельно”. 


1 Дробный день — при перемежающемся свете. 
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Ч Вот какова фотосинтетическая база фотопериодической реакции раз- 
ем. Сравнивая действие мигающего света с немигающим, следует 
Ризнать, что при периодах в 1.5 секунды он оказывается для периллы 
„ пее благоприятным, чем сплошной, когда сравниваются два одинаковые 
продолжительности дня фотопериода (8-часовой сплошной и 8-часовой 
‘игающий, 3-часовой сплошной и З-часовой мигающий и т. д.); дело 
"Няєтся, когда сравниваются одинаковые количества света, но данные 
„Дряд и с перерывами (например 4 часа света подряд и 4 часа света, 
маных в течение 8-часового дня). В этом случае некоторое преимущество 
"Храняєтся за более длительными днями, особенно в случае раннего воз- 
\Иствия, с момента прорастания семян. Но особенно ярко выявляется, 
0 мигающий свет это не то, что сплошной отрезок света, равный ему 
Йо времени, на примере длиннодневного вида абиссинской капусты. 
в ‘ледняя не переходит к цветению при длине дня, меньшей, чем 
Ҹ часов. На 18-часовом дне она дала бутоны через 28 дней после всхо- 
В. На 18-часовом мигающем дне через 38—40 суток, а на 9-часовом 
до конца опыта оставалась вегетативной. Ясно, что световая часть 
Топериодической реакции может проходить сравнительно за краткие 
«Резки времени, что также говорит за ее связь с фотохимическими про- 
сами фотосинтеза. Совсем по-иному протекают процессы фотоперио- 
Ческой реакции, идущие в темноте. Они длительны как у растений 
роткого дня, так и у видов длинного дня, хотя их конечный эффект 
Аметрально противоположен. 
№ Так при работе с сортом периллы, цветущим на 15-часовом дне и уже 
цветущим при длине дня в 15 час. 30 минут, любая разбивка 9-часового 
рода темноты снимает фотопериодическую реакцию. 
‚ Отсюда было сделано заключение. что для цветения данного сорта 
| жна суточная темнота в количестве не меньше чем 9 часов. 
№ Тому прежде всего был поставлен опыт, где темная часть суток в фото- 
з Риоде с 15-часовым днем разбивалась пополам световым интервалом 
м, минут той же интенсивности, при которой выращивались растения. 
„Тодически это осуществлялось путем переноса опытных растений из 
Мноты на свет через 4& часа после того, как они были поставлены в тем- 
ко камеру. Через 30 минут они вновь помещались в темноту. Расте- 
(я этой группы до конца опыта оставались 
ж Вегетативном состоянии, очевидно, потому, что было 
№рвано течение темнового процесса фотопериодической реакции. 
следующем варианте опыта, когда перилла выращивалась также 
5-часовом дне, ночной период прерывался светом через полчаса 
ле его начала, чтобы выяснить, как скоро после помещения в темноту 
Чинается темновая часть фотопериодической реакции. 
‚ Отсутствие бутонов у растений этой 
урУпипм показало, что темновые процессы 
могут быть прерваны и при начальной ста- 
ко В 3-м варианте была сделана попытка выяснить конец темнового 
|: Цесса | фотопериодической реакции периллы, находящейся на 
№ Часовом дне. Для этого растения данной группы через 8 часов после 
‹ Реноса их в темноту выставлялись на 30 минут на свет прежней интен- 
Зности, а затем снова убирались в темноту. И в этом случае 
астения не перешли к репродукции, показав 
М самым, что за 8 часов темновая часть 
„Этопериодической реакции еще не осуще- 
`В ляется. 
а, Получив описанные факты, установившие продожительность темно- 
"Й части метаболизма периллы не менее, чем в 9 часов, как это пока- 
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зали и основные фотопериодические исследования, мы проделали еще тр 
дополнительных опыта. В первом из них 9-часовая ночь была разби? 
примерно пополам 30-минутным интервалом, но уже не сплошного, а пер! 
межающегося света с периодами в 1.5 секунды. Й хотя в этом вариан? 
общее количество света, прерывающего темноту, составило всего 15 мину” 
действие оказалось столь же отрицательным, как и в 4-м варианте. 1". 
этому растения, составлявшие данную группу, не перешли к бутон? 
образованию. Во 2-м дополнительном варианте 9-часовая ночь бы 
разбита пополам 15-минутным свотовым интервалом. Результатом оті 
явилось устранение процесса репродуктивного развития. Наконец, 89" 
дополнительном варианте после 15-часового периода света, перед пом”, 
щением на 8.5 часов в темноту растения периллы получали 30 ми! 
перемежающегося света при помощи того же автомата є 1.5-секундів" 
периодом мигания. И в этом случае перилла не перешла к цветен 
а продолжала вегетировать до конца опыта. Р 

Исходя из знания фотоперподической реакции растении и резуль", 
тов только что изложенных опытов, мы считаем ошибочными вывой, 
Уизроу (УУітом апа УЬго\, 1944). В работе, довольно близкой и 
характеру с нашей, они результат перерывов темноты краткими свет. 
выми воздействиями различного напряжения сводят в основном к Е 
щему энергетическому балансу, получаемому опытными растениям” 

Следовательно, темновые процессы фотопериодической реакции К 
роткодневных видов по своей продолжительности во много раз превыша к 
световые. Даже очень небольшие интервалы свота прерывают течей! 
темновых процессов, и в то же время темнота, перемежающая светов? 
периоды, не меняет направления световых реакций. 0" 
Длиннодневное растение абиссинская капуста не цветет на 15-8 


вом дне, но если разбить ночной период пополам 30-минутным интер? 
лом света, она зацветет при этой длине дня. З 
Исходя из всего сказанного выше, в порядке гипотезы следует пре 
положить, что фотопериодическую реакцию растений определяет суто М 
ное соотношение между фотосинтезом и вторичным синтезом, идут! 
в темноте, т, е. вообще суточным обменом веществ растений. 0 
Но особенно значительная и, пожалуй, ведущая роль в фотопер! 0 
дической реакции растений принадлежит ежесуточной темноте. Имен 5 
в отсутствие света проходят, как мы видели, длительные и, верояті 0 
весьма сложные процессы метаболизма, которые у растений коротко 
дня направляют, а у растений длинного дня задерживают репродук“ 
ное развитие. 
К сожалению, сейчас мы не имеем даже гипотетических возможнос" її 
определить, какие процессы общего обмена воществ, идущего в клет 0 
листа, проходят на свету и какие в темноте, тем не менее для нормальне, 
прохождения стадийных процессов у одних растений нужна ежесуточ! а 
темнота, а для других не нужна. Можно смело утверждать, что так # 
фотопериодическая особенность растительных впдов связана с их гео? 
фическим происхождением и эволюцией. ў 
Основные физиологические различия межд, 
растениями короткого и длинного дня м 
чаются в противоположном действии А 
| 
| 
| 


ей 


точной темноты на ход их онтогенеза. У пёр, 
вых темная часть суток определяем, ау и. 
рых задерживает прохождение световой стал 
Но это не означает, что воздействие ежесуточной темнотой мой" у 
быть заменено с одинаковым эффектом одним не чередующимся со све 
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»риодом темноты. Автор доказал это давно и обстоятельно многими опы- 
М и 


Ми, 

М Во-первых, мы брали растения крупноцветной хризантемы, выра- 
а ные на непрерывном освещении до 30 —45-дневного возраста, и начи- 
Ех воздействовать на их вершины в 15—20 см протяжением в одном 
і Учае коротким днем (10-часовым), во втором случае сплошной темнотой, 
В третьем случае вершины, как и все растения, продолжали оставаться 


Г Я 
1 непрерывном освещении. Воздей- З 
а|? 
р 


[79 
„Ве темнотой не на целые растения, ь 
и Олько на верхние части проводи- ` 
„в с целью устранить голодание, 
к Збежное при перемещении их в 
‚ Мноту полностью. Цветение хри- У 
"темні, невозможное в условиях № 
м Прерывного освещения, также не мы 
‘ло осуществиться и в случае полу- і 
лась и в том случае, если корот- і: 
„Й день получали вершины хризан- 

‚Мы не до появления бутонов, а у У № 
Лько в течение первых 10, 15 и 20 да І5кд 209 
ток. Все они перешли к бутоно- 
В ?азованию (рис. 11, средний ряд). 
{у 10 коротких дней 10-часовая хри- 
тема получила 140, за 15 корот- 
Х дней 210 и за 20 коротких 
"Й 280 часов темноты. В соответ- 
„ВУющих вариантах данного опыта 
„Ршины растений были подвер- | 
Уты действию сплошной темноты чтемн. 210члемн. 280 теми. 
‘и ечение 140 часов в одной груп- 
п’ 210 в другой и 280 в третьей, 


хия их вершиной непрерывной тем- 
ры. Короткий день, даваемый вер- з 
Не, как обычно, вызвал цветение 
Изантемы (рис. 11, верхний ряд). 
Точно такая же картина наблю- 
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Рис. 11. Результат замены темнотой 
фотопериодического воздействия у 
чем после окончания срока воз- хризантемы (объяснение в тексте). 
‘твия все вершины снова попа- 


ии на непрерывное освещение. В результате растения трех послед- 
вариантов остались вегетативными (рис. 11, нижний ряд). 
№ Вывод из наших опытов ясен: темнота сама по себе не заменяет фо- 
 ериодического воздействия. Действенной она является только в опре- 
онных фотопериодических сочетаниях, причем как ее недостаток, 
' Ки избыток сказываются одинаково отрицательно на прохождении 
| твой стадии у растений соответствующей фотопериодической группы. 
її растениях длинного дня отрицательно отражается только избыток, 
ђ {а видах короткого дня — и недостаток и избыток суточной темноты. 
м Цоследнем нетрудно убедиться, выращивая короткодневные растения 
| Предельно коротком дне. Так, например, хризантема крупноцветная 
№1" Хризантемист Лионз), цветущая на 5-часовом дне, не может цвести 
| З выращивании ее на 4-часовом дне. Но еще яснее отрицательная роль 
„Ноты в развитии короткодневных видов сказывается в наших специаль- 
в опытах с хризантемой, подвергавшейся кратковременным фотоперис - 
Ческим воздействиям. 
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В этом исследовании было 70 вариантов. Результаты его свели 
в основном к следующему: клон хризантемы, выращенный предварител»”, 
на непрерывном освещении до 45-дневного возраста, оказался спосо ве д 
перейти к бутонообразованию, получив 5 коротких 9-часовых дней. Роси 
ния, получившее 4 коротких дня, до конца опыта остались вегетативно; 
(рис. 12, 1). В группе, где после 4 коротких дней было дано подряд і 
часа темноты, бутоны появились одновременно с группой, полу" ‹ 
щей 5 коротких дней (рис. 12, 2). 72 часа темноты, данные после 4-х кор", 
ких дней, также привели хризантему к бутонообразованию, но уе, 
с некоторым запозданием. В той же группе опыта, Г і 
после 4 коротких дней было дано 96 часов те 
ноты, бутонизации у растений до конца опы 
не было (рис. 12, 3). 

Но в том случае, когда 96 часов темноты были даны растениям, 
чившим 5 коротких дней, бутоны появились в тот же срок, что ив гру" 
получившей только 5 коротких дней (рис. 12, 4, 5). 
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Рис. 12. Влияние длительных периодов темноты на 

репродуктивное развитие хризантемы, получившей 

минимальное количество суток с коротким днем (объяс- 
нение в тексте). 


' 
Характерно, что растения, получившие только 3 коротких д? 
оставались вегетативными при любом дополнении темноты, данной подр в 
Эти любопытные факты заставляют думать, что темнота, да, 
в количестве до 72 часов растениям, получившим 4 коротких дня, до 
дит до конца какой-то физиологический процесс фотопериодиче?", 
перестройки листьев, который не может закончиться в условиях не)", 
рывного освещения. Причем, очевидно, непрерывная темнота м0 д’ | 
способствовать окончанию такого процесса только в том случае, если Л ей. 
цесс дошел до определенного состояния, так как после 3 коротких Й 
дополнительное воздействие темнотой оказалось безрезультатным. (р 
С другой стороны, в том случае, когда за 5 коротких дней пробу | 
фотопериодической перестройки проходит значительно полнее (по ай 
до конца), его ненарушают и 120 часов темноты. Если фотопериодич?? и 
перестройка листьев еще не прошла до конца, непрерывная тем! ГІ) 
в количестве, не превышающем З суток (72 часа), способствует заверше? и 
этого процесса, но дальнейшее пребывание этих растений в темноте вер 
к обратному эффекту. Очевидно, излишек темноты приводит к иным ! 
цессам обмена. 
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Во всяком случае мы видим, что темнота не всегда и не во всех слу- 
‘аях способствует развитию короткодневных видов. Нодобное отрица- 
„льное действие темноты на развитие хризантемы наблюдалось и в дру- 
Их вариантах опыта. 

Ежесуточное чередование короткого дня с темнотою, т. е. фактически 
Икл 9 часов света и 39 часов темноты, не помешало хризантеме перейти 
К бутонообразованию в нормальный срок, тогда как подобное чередование 
ороткого дня с непрерывным освещением (цикл 33 часа света и 15 часов 
“мноты) значительно задержало бутонообразование. Чередование же 
Ороткого дня с 2 сутками как темноты, так и непрерывного освещения 
ло отрицательный результат. 

Таким образом, и из этого примера следует, что в фотопериодической 
‘акции растений короткого дня главным является определенное соот- 
Эшение между световыми и темновыми процессами, а не свет и темнота, 
и тые вне зависимости друг от друга. Но, несомненно, наиболее интерес- 
Е и принципиальной является та часть фотопериодической реакции 
д. откодневных видов, которая идет в темноте. Темновые процессы 

топериодического обмена веществ настолько длительны, что вселяют 
„Ядежду на их раскрытие, если не при помощи биохимии, то при помощи 
“Изической химии. 

Нельзя не отметить, что «снятие» фотопериодического эффекта тем- 
"ото у короткодневного вида несколько сближает отрицательный ха- 
"ктөр действия темноты в онтогенезе короткодневных и длиннодневных 
дов, 

Положительного эффекта ежесуточной темноты на скорейшее цвете- 
Чив растений не наблюдается у типичных длиннодневных видов, и утвер- 
«дение Уайта и Ольховикова (У/Пубе апі О1јһоуіКоу, 1939) о наличии 

всех растений темновой фазы развития, очевидно, ошибочно. 
‚ «Свет и темнота, — писал Ф. Энгельс (1941), являются безусловно 
моў резкой и решительной противоположностью в природе». 

Отсюда фотопериоды нельзя не считать диалектическим единством 
Тих противоположностей. 

Физическое понятие темноты (не как антипода света, а лишь как 
‘редельное его ослабление и качественное изменение) нисколько не про- 
Иворечит двум первым положениям. Ибо существует очень тонкая грань, 
43личная не только для видов, но и для еще более мелких системати- 
ских единиц, за которой свет, изменяясь качественно и количественно, 
Ачинает восприниматься зелеными растениями как темнота. Пока 
Зчество и напряженность света не дошли до определенной грани, идут 
роцессы фотосинтеза. После перехода этои грани свет по отношению 
биологическим процессам, идущим в растении, становится темнотою, 
А ассимиляция СО, заменяется вторичными превращениями, столь же 
„ Эбходимыми в обмене веществ растения. Только в едином диалекти- 
„ком представлении о процессе синтеза органической материи из неор- 

Нических элементов лежит объяснение исторической эволюционной 
ли суточного ритма лучистой энергии, т. е. фотопериодов в жизни 
тену. 


1 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 


Анализпруя большой экспериментальный материал, изложенный 
Ше, мы приходим к двум капитальным положениям, позволяющим 
я бы в самых общих чертах представить физиологическую сущность 

Топериодической реакции листа. 
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Во-первых, мы устанавливаем, что в основе фотопериодической 
реакции листа лежит его физиологическая перестройка, или, точне 
его нормальное формирование, протекающее под воздействием суточных 
и сезонных ритмов лучистой энергии. 

Во-вторых, нам ясна вся несостоятельность и недопустимость сведе! 
ния природы фотопериодизма к гормональным явлениям, вероятно вообще 
не присущим растительным организмам. Именно поэтому надо со вові" 
твердостью констатировать, что гормональная теория развития растений’ 
когда-то имевшая немалый успех, на самом деле является миражем’ 
с которым следует покончить как можно скорее. 

Основой наших представлений об онтогенезе растений долж!“ 
быть теория стадийности их развития, созданная Т. Д. Лысенко. Только 
ее дальнейшая разработка и углубление принесут настоящие знаний 
о физиологических процессах, определяющих жизнедеятельность расти 
тельных организмов, и помогут выполнению заветов К. А. Тимирязев! 
и И. В. Мичурина о произвольной лепке новых органических форм и 019 
корении природы воле человека. Я 

Изучение фотопериодической реакции листа находится в самой 1 
чальной фазе, кой о чем мы еще, возможно, и не догадываемся, но ясно’ 
что исследованию ее природы помогут гораздо больше точные метой” 
физико-химии, чем общие рассуждения о регуляторных веществах УН? 
версального или специфического типа. я 

Главнейшая ценность фотопериодических обобщений п заключает” 
в том, что они указывают новый и весьма плодотворный путь нсследов?. 
ний жизнедеятельности растительных организмов, идущий мимо гору" 
нальных гипотез, которые часто выдвигаются при столкновениях с Й, 
выми явлениями, не укладывающимися в существующие привыч! 
схемы. и 
Во всяком случае можно считать установленным, что в результа" 
фотопериодических воздействий на листья изменяєтся их физиологи“ 
ское состояние, причем этот процесс приобретает различный харак" 
в зависимости от возраста и стадийного состояния как всего растей" 
в целом, так и самих подвергающихся воздействию листьев. Е - 

После выявления роли листьев в фотопериодической реакции раст, 
ний, вне зависимости от того, чем она выражается, стало очевидным р 
значение для онтогенеза частей растения, контролируемых ими, и отоЮ 
отпала необходимость считаться с положением Гарнера п Алларда о фото 
периодической локализации. 1 

Наоборот, стало ясным отсутствие локализации в духе америка 
ских авторов, так как орган, воспринимающий фотопериодические усу 
вия — лист, й вершинная зона стебля, где осуществляется морфологи", 
ское выражение этой реакции, могут быть значительно отдалены дру? 
друга. Е 

Их разобщенность приводит к представлению о движении мені? 
ними, а последнее неизбежно должно быть связано © определенным веш" 
ством. й 
Отсюда как самое простое появилось предположение о налич?. 
у растений «цветообразующего вещества», возникающего в листьях И 
воздействием оптимальных фотопериодов и поступающего к точкам рості, 
которые под его воздействием переходят от роста к репродукции. тав 
точка зрения высказывалась многими физиологами, но особенно у0б а 
денным сторонником этой концепцип яглястся Чайлахян, которы 
весь онтогенез растений сводит к образованию в листе пли листьі?, 
гормона цветения. Мы уже давно стоим на противоположной тоні 
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| Зрения. Правильность ее доказывается очень четкими и распространенными 

Ктами значения возрастного состояния любых растений, начиная от 
Многолетних древесных и кончая однолетними травянистыми, для 
«Ктивного реагирования на оптимальные фотопериодические условия 
` Чветением. 

В этом нас особенно убеждают исследования фотопериодической реак- 
ии различных зон одного листа, показавшие прежде всего полную лока- 
1изацию фотопериодического эффекта внутри листа. Фотопериодически 
| ®тивной становилась только та часть листа, которая непосредственно 
Одвергалась оптимальному фотопериодическому воздействию. Поперемен- 
06 суточное воздействие то на одну, то на другую половину листа не при- 
дит к фотопериодическому эффекту, потому что при таком режиме 
| @ может осуществиться физиологическая перестройка тканей листовой 

"частинки. 

Длительность этой физиологической фотопериодической перестройки 
Чиста легко определяется обычными подробными опытами по так назы- 
%уому «фотопериодическому последействию», которое как раз и связано 

данным явлением. 

„Весьма любопытно, что у периллы за минимальный период, необхо- 
Имый для перестройки активных листьев, осуществляется и их возлей- 
"вие на морфогенез конусов нарастания. 

Скорость фотопериодической перестройки листа растения, готового 
я цветению, зависит от его физиологического состояния и прежде всего от 

ро собственного возраста и морфологического положения на стебле. 
В Этом отношении листья даже одного стебля не равнозначны. 

Израстание или уход вершины побега, вызванные переносом расте- 
ия из оптимальных фотопериодических условий в противоположные 
т. бли являющиеся результатом локальных фотопериодических воздей- 
"бий, связаны с нарастанием новых листьев, встающих на пути от листьев, 
‚рестроившихся за время пребывания их на соответствующих фотоперио- 
ах, к конусу нарастания. Удаление этих не перестроенных фотоперио- 
АИчески промежуточных листьев или заключение их в темноту нарушает 
"топериодическую локализацию, наблюдавшуюся впервые Гарнером 

ллардом. 

Для выяснения связанности фотопериодической перестройки листьев 
Какими-либо новобразованиями в клетках листа или в характере его 
ИНтеза нами проводились специальные опыты, выяснившие зависимость 
И пориодической реакции листа от фотосинтеза. Их результаты приво- 
3 нас к выводу, что в атмосфере, лишенной СО,, фотопериодическая 
‘акция листа не осуществляется. Если это не вполне доказано, то во 
Чком случае весьма вероятно. 

‚ Характерно, что Чайлахян не связывает фотопериодическую реакцию 
‘ста с фотосинтезом, он пишет: «Работами ряда исследователей было 
ленено, что при фотопериодизме свет оказывает чисто формативное 
‚ Ияние. так как при интенсивностях света значительно ниже компен- 
л. Ционного пункта реакция растений выявляется в полной мере». Это 
„Убоко ошибочное положение, как раз и приводящее к поискам гормо- 
ч Чайлахян пытается подкрепить результатами своих опытов с хлороз- 
МИ растениями, но как их методика, так и результаты заставляют 
“Лать много лучшего. 

Фотопериодическая перестройка листа, а следовательно, и вообще 
‘и фотопериодическая реакция как-то связана с ежесуточным метаболиз- 
растения, причем процессы этого метаболизма, идущие на свету, 
аково необходимы всем растениям и приводят их к одному резуль- 
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тату, процессы же суточного метаболизма, проходящие в темноте, направ" 
ляют по-разному развитие растений, задерживая его у одних (растений 
длинного дня) и ускоряя у других (растения короткого дня).! 
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ФИЗИОЛОГИЯ АДАПТАЦИИ РАСТЕНИЙ К ЗАСОЛЕНИЮ 
П. А. Генкель 


В учении об устойчивости растительных организмов к неблагопрії" 
ятным факторам окружающей среды за последнюю четверть века нам?" 
тился один общий биологический принцип. Сущность устойчивости ОР" 
ганизма к засухе, морозу и засолению видят не в отдельных признаках 
а в способности растения адаптироваться в процессе онтогенеза к дейс" 
вию этих неблагоприятных для него факторов. Таким образом, устойчі" 
вость приобретает характер физиологического процесса, тесно связанноГ0 
с развитием растения, а не отдельного признака. 

Следует отметить, что это представление появилось не в одно мгнов?" 
ние, подобно возникновению Афины-Паллады из головы Зевса, а роди" 
лось в долгих и упорных поисках косвенных критериев диагностик 
устойчивости организмов. Как это часто бывает, в конечном итоге, наші 
не то, что искали. Вместо косвенных методов для оценки сортов, хотя 
в отношении их засухоустойчивости, пришлось создавать прямые методы: 
Таков приближающийся к прямому способу метод завядания Туманов 
(1926, 1929), основанньй на теоретических представлениях Максимов? 
(1926) о засухоустойчивости как способности переносить длительно” 
обезвоживание — завядание. Для прямого испытания засухоустойчи 
вости был предложен метод сухого поля-засушника (Литвинов, 1933), 
а для определения жароустойчивости — суховейная камера и камер? 
искусственного климата (Красносельская-Максимова, 1931; Цуберби2' 
лер, 1934). Одновременно выяснилось, что и морозоустойчивость приобр?" 
тается в осенний период под влиянием укорочения длины дня и пониж?" 
ния температуры воздуха (Мошков, 1929—1930; Туманов, 1940). Соотве?' 
ственно и косвенные критерии морозоустойчивости сменились непосред 
ственными определениями морозоустойчивости закаленных, вернее, адат 
тированных к морозу растений в специальных холодильных камера 
и непосредственно в полевой обстановке. В установлении этих положений 
очень большую роль сыграла школа Максимова, объединенная в руков 0 
димой им в то время лаборатории физиологии растений Всесоюзної 
Института растениеводства. А 

Несмотря на большое значение всех перечисленных выше исследо 
ваний, они по существу не дали правильного теоретического объяснений’ 
почему устойчивость организма к неблагоприятным факторам окружаю 
щей среды непостоянна и почему она носит характер не статическог 
признака, а динамического пропесса. Принципиальное понимание пришл А 
лишь с появлением созданной Т. Д. Лысенко (1935) теории стадийно! _ 
развития растений. Теория эта не только сделала понятным связь устої" 
чивости с развитием, но и дала возможность управлять развитием расте 
ния, уводя его от засухи и ранних заморозков. 
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На базе этой же теории стало возможным и непосредственно перед 
Осевом адаптировать растения к засухе во время прохождения ими ста- 
Аии яровизации. 

Значительно дольше эти правильные взгляды о необходимости адап- 
"ации для приобретения устойчивости организмов не проникали в учение 
У солеустойчивости растений. Все же благодаря работам Келлера (1914, 
1946, 1924. 1925, 1940), Гущина (1938), Генкеля (1946) и ряда других 
второв стало ясным, что солеустойчивость есть не признак, а процесс. 

Казалось, этому противоречит наличие в природе галофитов, которые 
Являются растениями почти идеально приспособленными для развития на 
асоленных почвах. Однако более внимательное изучение показало, что 
разница между гликофитами и галофитами носит не качественный, а ско- 
ее количественный характер. Галофиты также приспосабливаются к вы- 
"окому содержанию солей в почве, как и гликофиты, но только этот про- 
9с идет у них более глубоко и значительно быстрее, чем у гликофитов. 

Последнее обстоятельство, несомненно, подчеркивает вторичный ха- 
рактер наземных галофитов (в отличие от морских водорослей), выдавая 
Х происхождение от гликофитных форм. 

Эти представления об адаптации как основе устойчивости бели 
и пользованы Генкелем (1946) для самого определения понятий ксерофит, 
"езофит. гигрофит. гликофит и галофит, Соответственно теме нашей статьи 
риведем лишь определение понятия галофит: «галофитами называются 
астения засоленных местообитаний, легко приспособляющиеся в про- 
\ессе своего индивидуального развития к высокому содержанию солей 
почве благодаря наличию ряда анатомо-физиологических особенностей». 

є заг о й . Е 
М устойчивость ра іа к М ШЧА ыы, усло 

м окружающей среды формируется как приспособление в процессе 
Онтогенеза, возможность реакции обусловлена всей предыдущей эволю- 

монной историей организма. 

Однако констатация самого факта адаптации еще не может нас удовле- 
Зорить и нам естественно хочется проникнуть глубже в сущность явле- 
я и выяснить, в чем же заключается процесс адаптации к неблагоприят- 
"м факторам окружающей среды. 

Представление об устойчивости как процессе адаптации, несомненно, 
лжно сразу же привести нас к выводу о специфичности этого процесса 

отношении различных неблагоприятных факторов внешней среды (за- 
Эха, мороз, засоление), 
В Мысль фитофизпологов пошла, однако, по несколько иному пути. 
> целом ряде работ было отмечено наличие одинаковых изменений 
Ч растений при их адаптации к низким температурам зимы и к за- 
уе. 

Особенно это было подчеркнуто в очень важной для развития взглядов 
З сущность устойчивости статье Максимова (1929) о внутренних факторах 
10йчивости растения к засухе и морозу. В этой богатой мыслями работе 
| тор подчеркивает наличие определенного сходства между процес- 

х, обусловливающими засухоустойчивость и морозоустойчивость расте- 
ь Значение данной статьи СОА однако, с нашей точки зрения, 
з этом, а в том, что она выдвинула роль внутренних факторов в устой- 
уноси растения к неблагоприятным факторам окружающей среды. 
Чксимов, указав на сходство признаков, лежащих в основе устойчивости 
отений к засухе и морозу, совершенно не сделал вывода о их полном 
$ падении. Такой неверный вывод был сделан Сергеевым и Лебедевым 
ъъ веде ип Гебедех, 1936) и Сергеевым (1939). Подробную критику 
Глядов этих авторов можно найти в книге Генкеля (1946) и в работе 
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Новикова (1942), почему мы и не будем повторять ее здесь. Не отрицай 
того, что в ряде случаев может наблюдаться известная корреляция межд 
различными видами устойчивости, мы тем не менее подчеркиваем специ“ 
фичность адаптации к различным неблагоприятным факторам окружаю" 
щей среды: к засухе, морозу и засолению. Прежде чем перейти к боле? 
подробному анализу сущности адаптации к засолению, наметим в © 
мых кратких чертах — в чем же заключается специфичность устойчивост“ 
растения к засухе и морозу. 

Как это было подробно выяснено нами ранее (Генкель, 1946), засух 
устойчивость различных и даже одинаковых (ксерофиты) экологический 
трупп растений базируется на неодинаковом основании. Нам удалос 
показать, что тип ксерофитов, помимо ранее выделенных из него суккулей" 
тов, резко расчленяется на группы гемиксерофитов и звксерофито?: 
Гемиксерофиты противостоят засухе за счет постоянного снабжений 
водой и высокой интенсивности транспирации, а эвксерофиты сравни 
тельно хорошо переносят длительное обезвоживание и транслирируЮ 
значительно слабее гемиксерофитов. 

Из приведенного примера видно, что нет не только единой физиоло" 
гической устойчивости, но нет и единой даже для всех ксерофитов засу ХО, 
устойчивости. Все же следует признать, что для некоторых групп растени! 
мы можем наметить общие закономерности, лежащие в основе устойчи 
вости. Для мезофитов, куда относится большинство культурных растений! 
это будет способность выносить длительное обезвоживание, зависяше" 
в первую очередь от гидрофильности коллоидов плазмы. Чем быстро 
в процессе завядания растение увеличивает количество гидрофильны” 
коллоидов, тем оно засухоустойчивее. С этим возрастанием степени ТИ" 
рофильности до известного предела связан и тот подъем интенсивное" 
обмена, который наблюдается у мезофитных растений во время засухи 
приводящей к увеличению оводненности коллоидов плазмы и к уменьш® 
нию водного дефицита в растений (Львов, 1936; Генкель, 1946; Алексее! 
1937). Увеличение оводненности плазмы способствует более нормальном! 
‚ протеканию ростовых процессов, которые, как известно, приостанавай 
ваются и идут ненормально во время засухи из-за малой оводненноё 
коллоидов плазмы (Алексеев, 1937; Максимов, 1939). Сисакян (1940) 
установил, что процессы синтеза у засухоустойчивых растений мене 
подавляются при засухе, чем у неустойчивых. В основе жароустойчивост. 
лежит степень гидрофильности коллоидов, качество белков плазмы її ® 
вязкость, а у ряда форм играет еще значительную роль интенсивное 
процесса транспирации. Таковы в самых общих чертах основные фактор?" 
обусловливающие устойчивость мезофитных растений к засухе. Мороз" 
устойчивость растений покоится на совершенно другом основании. В отл!’ 
чие ют адаптации к засухе, адаптация к низким температурам НОС 
обратиый характер. Обратимость отого процесса, очевидно, связай 
с цёклическим характером влияния низких температур на растений; 
Погіому неудивительно, что процесе обратимой адаптации, получивше 
неудачное пазвание «закаливания» к низким температурам, может пре, 
ходить только у озимых, двухлетних и многолетних растений. Процесса РЕ 
стоящей адаптации (закаливания) к морозу у однолетних форм не про! > 
ходит. Отчета в этом различии, повидимому, не дают себе многие авторы, РУ 
ботавшие и писавшие ло этому вопросу. Однолетние растения могут в и 
кой-то мере переносить низкие температуры, например заморозки вес?" 
пето периода, причем здесь часто наблюдаются значительные различия У у 
жду отдельными сортами, но специфического процесса адаптации к мороз", 
они не проходят. Устойчивость их к низким температурам покойт“” 
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ча неспецифических чертах, а именно на величине осмотического давления, 
"щем содержании воды и т. д. 
4 Определяющим, с нашей тряни зрения, морозоустойчивость у двухлет- 

и многолетних растений будет процесс вступления в состояние покоя 

связанное с ним обособление плазмы. По развиваемым нами представле- 
ям (Генкель и Окнина, 1945; Генкель и Окнина, 1948), период покоя 
стоит из двух процессов. Один из них связан с обеспечением нормального 
ста, а другой — с перезимовыванием. Вот этот второй процесс и заклю- 
Чается в обособлении протоплазмы от стенок клетки и в их индивидуали- 
ции, т. е. многоклетный организм становится на зиму суммой одноклет- 
(ых, или скорее колониальным организмом в физиологическом смысле 
Лова. При этом плазма может очень сильно обезвоживаться без риска 
Юрыва от стенок клетки, а также и от механического повреждения кри- 
Таллами льда, образовавшимися в межклетниках. Процесс обособления 
\лазмы является обратимым, и весною растение опять восстанавливает 
"ротоплазматическую связь между свойми клетками. Однолетнее, а также 
„Рошедшее стадию яровизации (Генкель и Окнина, 1948) озимое растение 
‚Же не способно к процессу обособления плазмы, почему и не может быть 
полной мере морозоустойчивым. 

Как видно из изложенного, сущность процесса адаптации к засухе 
| К низким температурам (морозу) покоится на совершенно различных 
‘пованиях. 

Нам остается теперь рассмотреть третий пропесс, а именно — приспо- 

%бления к засолению, который и является предметом нашего специаль- 
"Ого внимания в данной статье. Прежде всего следует отметить, что в от- 
Ичие от рассмотренных нами предыдущих двух процессов механизм 
Даптации к засолению изучен в значительно меньшей степени. Мы не про- 
‚ Фличим, осли скажем, что сущность адаптации к засолению до сих пор 
Тавалась неясной, и исследователи обращали свое главное внимание 
доказательство ее необходимости, а не на рассмотрение сущности 
Того процесса. 
\ Свою статью о характере обмена у растений на засоленном субстрате 
я В. Благовещенский (1942) заканчивает следующими словами: «вось, 
ОПпрос об обмене веществ галофитного растения и процессе адаптации 
стения к засолению может считаться совершенно девственным полем 
“ледования» (стр. 16). 

Разгадку процесса приспособления растения к засолению давно уже 
Ытались найти в изучении физиологии галофитов. В этом направлении 
Чи работы Баталина (Ваіаһп, 1885); Келлера (1921, 1925, 1940); Рих- 
| «ра (1927, 1933); Руланда (1915); Штоккера (Ѕьоскег, 1928, 1933); Моп- 

фора (Мопѓоть, 1927а, 6); Халкет (НаїКеї, 1915); Шутова с сотрудни- 
Ами (1936) и ряда других авторов. Однако, если мы сравним с одку 
‚ галофитизму, данную Штоккером еще в 1928 г. и 1933 г., и посл’ д ‘юю, 
гло удачную, американскую обзорную статью Упгофа (Орћої, 141), 
ло мы увидим, что крупных принципиальных сдвигов в этой обл "ти 

Ка по существу не имеется. . 

Начнем наше изложение вопроса о сущности адаптации растений 
`Засолению с анализа процесса адаптации у галофитов. 
| Мы уже отмечали, что не только гликофиты, но и галофиты проходят 
Роцесс адаптации к засолению, чтобы приобрести устойчивость к этому 
А лагоприятному фактору. Особенно рельефно последнее обстоятельство 
о. аруживаєтся у однолетних солянок: солероса и сведы. Как это было 
{Ча очено в работах Келлера, а также в исследовании Шратца (Ѕеһгаёл, 
794), семена галофитов лучше прорастают на пресном фоне, и в первые 


СИН. ——ы=—ы—ы—ые—ые—ые ЫмМмМЫБ—ААА а ——— 
полою = 2 <> = и = - ЯР < © с = 


1 


т 


П 


410 П. А. Генкель ж 


моменты своей вегетации они чувствительны к засолению. Для того 
чтобы представить себе, как же происходит процесс адаптации, обратим” 
прежде всего к рассмотрению тех признаков, которые характеризуют с078 
устойчивые растения и, в частности, галофиты. Как показали исследо" 
вания Келлера (1925), Руланда (1915) и Рихтера (1927, 1932), тип галоф! 
тов неоднороден. Среди галофитов можно отметить три группы фору 
которые мы предложили называть эвгалофитами, криногалофитами и ГЛ 
когалофитами (Генкель и Шахов, 1945). К первым относятся типичне? 
солянки (баЙсогиа, 5 иае4а), ко вторым солянки, выделяющие избьто? 
солей (5тагсе, Тататіт, Стезза сгеїїса, Егапкета и др.), акгликогалофит?" 
растения, осмотическое давление которых обусловлено не столько солями, 
сколько органическими веществами (Атієтізіа, Еіаеаєпиз и др.). Оби 
признаком у всех видов галофитов являотся высокое осмотическое давл? 
ние, помогающее им поглощать воду из засоленного почненного раствор'" 
а также высокая устойчивость к значительным концентрациям сол?!" 
Из работ Келлера, ван Эйка (Уап Еіјк, 1939) и других авторов извести 
что многие галофиты развиваются значительно лучше при большом соде 
жании солей в почве. Ван Эйк (1939) указывает, что солерос облада?" 
способностью накапливать значительные количества солей в своих КЛ" 
ках даже и на пресном субстрате. ри 
Подводя итоги этому вопросу, мы все же можем сказать, что для М!" 
тих галофитов наличие известного засоления субстрата несколько стим! 
лирует их рост. Из других физиологических особенностей галофи я 
характерной является сравнительно низкая проницаемость плазмы Й" 
солей. Т 
Следует сразу же отметить, что проницаемость протоплазмы не буде 
одинакова у различных групп галофитов и всего меньше она, несомнені 
у гликогалофитов. Тем не менее нам хочется подчеркнуть положение 
сравнительно низкой проницаемости плазмы для солей у галофито , 
которое с первого взгляда резко противоречит всем имеющимся в ЛИ?, 
ратуре по этому вопросу представлениям. В работах Рихтера (1958 
1933) было в свое время выдвинуто положение о высокой проницаемос „ 
плазмы ряда галофитов для солей. По признаку сравнительно ма 
проницаемости протоплазмы для солей Рихтер и выделил особую групи 
галофитов, которую мы называем гликогалофитами. Не отрицая это 
существенной разницы в типе осмотического актива у эвгалофито?, 
и гликогалофитов, мы хотим все же указать, что отмеченное нами вы 
противоречие является чисто кажущимся. При тех концентрациях поч 
венного раствора, при которых растут галофить, накопление 00 
у гликофитов было бы во много раз выше, если бы они смогли выдерж" , 
подобную концентрацию. При повышении концентрации раствора ног же 
щение солей, как мы знаєм, относительно падает, но абсолютно оно 905 
растает. Различие в отношении к высокой концентрации солей межі 
талофитами и гликофитами заключается в том, что у гликофитов В эт Й 
условиях начинается повреждение плазмы (прорыв непроницаемостй =, 


(1945) и Окниной (1945). У галофитов в этих условиях продолжается Н 3 
мальньй процесс поглощения солей за счет дыхания и обменной адсорої .о 
Как показала Окнина, внеуравновешенных растворах у галофитов такі", 
происходит пассивное поглощение, т. е. для них, как ото в свое ВР? 


фї 
1 Шматок (1938) подтвердила положение, что у мясистых солянок осмотическ 
актив обусловлен солями, а не растворами углеводов. 
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ло отмечено Рихтером (1927), неуравновешенный раствор является 
Кеичным и вызывает новреждение плазмы, обусловливающее пассив- 
% поглощение солей. 

Последним обстоятельством, видимо, и вызвано то уменьшение 
‚держания необходимых растению минеральных веществ, которое обна- 
Ужил Ковда (1940) у хлопчатника на засоленной почве. Факт. установ- 
"нний Ковда, был подтвержден Амановым (1942), показавшим, что 
| Мекорневое питание повышает солеустойчивость и урожай растений. 
рРиводя ссылку на работу Аманова, следует отметить ве весьма предва- 
в тельный характер и мало удовлетворительный ‘метод учета урожая. 
„Эвда считает, что обилие легкорастворимых солей вызывает выпадение 

‘нерастворимой форме ряда необходимых растению минеральных ве- 


Концентрация раствора красителя 0003 % 
#712 -18°Ц 1° 22-28 "Ц РІ2-18"Ц 
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Зозин Нейтральная Зозин Нейтральная . 203 


ин - Нейтральная 
красная Красная Красная - 


Рис. 1. Поглощение красителей (мг) у Яга Мауѕ за 
З часа в зависимости от транспирации (по данным 
3. Окниной). 


Д 


"Тв, чем и обусловливается их недостаток в растении. Не отрицая этого, 
„1 хочется подчеркнуть, что основную причину мы видим в нарушении 
Оницаємости и повреждении плазмы. Ясно, что при превалировании 
п. сивного поглощения над активным в растении накапливаются глав- 
у М образом те соли, которые находятся в избытке в почвенном растворе, 
`6. как раз соли, засоляющие почву. 
Возвращаясь к проницаемости плазмы и к поглощению минеральных 
ств галофитами, мы устанавливаем положение, что длн галофитов 
терен не только высокий уровень процесса поглощения как сохра- 
о его нормального характера при тех концентрациях. где у глико- 
Ма В уже начинается повреждение и отклонение от нормального хода. 
№, Эйк для Аз/ег Ттіройит обнаружил активное поглощение солей из 
"Вора на засоленном фоне. 
у, повреждении плазмы как а пассивного поглощения гово- 
оъ, также и опыты Окниной (1945) над поглощением красителей глико- 
и Ми и галофитами (рис. 1 и 2). Мало ядовитье для гликофитов краси- 
й», Как нейтральная красная и метиленовая синь, поглощаются вне 
і Симости от процесса транспирации, а ядовитые, зозин и эритрозин, 
и щаются тем интенсивнее, чем выше процесе испарения воды расте- 
ец Для солероса, очень чувствительного к красителям, все перечис- 
"ме выше кислые и основные красители обнаруживают зависимость 


4 
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| 
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«а 
от транспирации, т. е. наличие пассивного поглощения в то время, ка 


у менее солеустойчивой 5 паейа Іїпі)ойіа основные красители дали анало" 
гичные гликофитам результаты, т. е. отсутствие соответствия межі: 
поглощением красителя и процессом транспирации. 

Помимо вопроса о проницаемости и поглощении солей галофитам? 
необходимо остановиться на причинах суккулентности, характерной да" 
многих галофитов, а также и для гликофитов на засоленном субстрат 
[Лесаж (Гезаре), 1890]. Суккулентность галофитов, как это резко 10 
черкнул Шермезон (Спегтегоп, 1910), а затем Штоккер (5 іоскег, 1928» 
сильно отличается от суккулентности ксерической. Они имеют ли? 


ма, мг 

026 026 Транспирация 

од Г Я 
024 РИА пониженні 


02 022 
С 020 
4 218 
216 28 
ам 24 
02 а? 
20 РР. 
208 208 
0.06 
20 

| 202 


й 
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Г ТТ? 7 у ча“ 

Рис. 2. Поглощение красителя (мг) у б’иаеда (ітјоіїа и байсотта ћегбасеа за 3 
в зависимости от транспирации (по данным Е. 3. Окниной). 


чисто внешнее сходство, и, с нашей точки зрения, покоятся на неодиї" 
ковых основаниях. В 
Если в первом случае все направлено на сохранение запасов вом 
во втором случае этого не наблюдается. При ксерической суккулентно" 
по данным Генкеля и Марголиной (1947), имеется очень высокая вязк Е 
плазмы и значительная, подчас основная, часть воды находится в связ", 
ном состоянии. У наиболее характерных суккулентов — кактусов — КОЧ 
чество связанной воды достигает в некоторых случаях до 70%. У гай го, 


ЗУ 
а 


Интересно, что Келлер отмечал факт значительного увеличения Рв 
меров клеток и клеточных ядер у солероса на засоленном фоне по ср. 
нению с пресным. В этом обстоятельстве кроется очень важная СТО 
дела. Адаптация к засолению у галофитов приводит к увеличению раз А 
ров клеток, а не к их уменьшению, как при действии засухи. На в 


правда, можно возразить, что у гликофитов сильное засоление выз! 
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"меньшениє размеров клеток и в то же время увеличение степени сукку- 
‘ентности растения. Следует, однако, иметь в виду, что при воздействии 
соления гликофитное растение испытывает сильное угнетение, влеку- 
ее за собой замедление в первую очередь деления, а затем растяжения 
Е" и образование суккулентной структуры у хлопчатника (Бровцына, 
(940, 1946). Генкель и Колотова (1945) показали, что у прорастающего 
ри сильном засолении хлопчатника не происходит правильной диф- 
1 ренцировки тканей. Так как рядом авторов было отмечено стимулирую- 
ее действие небольших доз засоления на гликофитные растения, то 
Ожно предполагать, что в этом случае и у гликофитов будет наблюдаться 
® уменьшение, а некоторое увеличение размеров клеток и их ядер за 
чет увеличения набухаемости коллоидов плазмы ионами натрия и калия. 
170 развиваемому нами представлению разница между гликофитами и га- 
"офитами скорее количественного, чем качественного характера. Оче- 
„дно, и у галофитов будет наблюдаться уменьшение размеров клеток 
ри очень высокой концентрации солей, которая уже будет задерживать 
|ост галофитов. О правильности подобного заключения говорит габитус 
то же солероса на участках солончака, различающихся по степени 
#%оления. В центральных, наиболее засоленных участках, солерос 
согда значительно меньше по своим размерам, чем на менее засоленных 
риферийных частях. Менее ясным является для нас вопрос о ксеро- 
"орфизме структуры у галофитов более ксерического типа, к которым 
носятся, в частности, некоторые гликогалофиты типа морской полыни. 
окно предполагать, что у этих форм должиы встретиться более резкие 
Ризнаки увеличения ксероморфизма структуры в связи с возрастанием 
пени засоленности почвы. 
- Особому рассмотрению следует подвергнуть вопрос о причинах сук- 
„улентной структуры у галофитов. Если мы уже раньше признали, что 
„Нова суккулентности неодинакова в обоих случаях, то все же бросаются 
глаза черты несомненного сходства между обоими типами суккулент- 
Ости в отношении характерной морфологической черты, а именно мяси- 
Пости листьев и стеблей у обоих типов растений. Повидимому, и в том 
е другом случае эта особенность связана с измененным обменом веществ 
„ клетках. В обоих случаях накапливается значительное количество 
Юганических кислот, которые, очевидно, являются результатом несколько 
Змедленного обмена веществ и, в частности, процесса дыхания. Процесс 
„Ухания идет у этих растений своеобразно, при этом накапливаются 
Эрганические кислоты, которые и увеличивают набухаемость протоплазмы 
“леток, 
’ Вопрос о наличии органических кислот в галофитах отражен в лите- 
"ау ре. Было установлено очень высокое содержание органических 
лот и, в частности, лимонной кислоты в солянках Туркмении. Общее 
‘о ичество органических кислот достигало до 25% на сухой вес. Ба- 
В ская (1946) считает, что богатство органических кислот в солянках 
Язано с богатством этих растений катионами. Приводя литературный 
‚атериал, Баславская подчеркивает, что особенно богаты органическими 
лотами, по ее терминологии, некрайние галофиты, не содержащие 
ачительных количеств хлор- и сульфатионов. Автору, действительно, 
далось показать, что у крайнего галофита солероса имеется 6.83% 
панических кислот при засолении хлористым натрием и 10.72% на 
сном фоне в вегетационном опыте. Баславская отмечает, что орга- 
ческие кислоты у галофитов находятся не в свободном, а в связанном 
не. Причиной накопления органических кислот у галофитов автор так 
9, каки Кокина (1939), считает ослабленный окислительный аппарат 
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этих растений. Очень интересны данные Баславской, показавшей, 910° 
отличие от ксерических суккулентов у галофитов не наблюдается суто“ 
ных изменений в содержании органических кислот. Последнее обсто" 
ятельство автор объясняет тем, что у галофитов кислоты находятся не 
свободном, а в связанном виде. 

Приведенные данные позволяют, как мы видим,  подчеркн 
не только сходство, но и различие между ксерическими и галическим 
суккулентами. В то время как ксерические суккуленты отличают 
несколько повышенной кислотностью клеточного сока, галофиты имею 
реакцию среды, близкую к нейтральной благодаря тому, что кислот? 
у них находятся не в свободном, а в связанном виде. Может быть после 
нее обстоятельство и обусловливает значительную разницу в характе? 
галической и ксерической суккулентности. Если и там и тут суккулен! 
ность связана с характером обмена, то, очевидно, конечные результа? 
этой суккулентности различны. В то время как повышенное набуханй 
коллоидов плазмы, вызванное только значительным содержанием кисло?" 
приводит к развитию ксеричности, суккулентность, вызванная совмеб” 
ным влиянием минеральных ионов и кислотности, приводит к нескольй 
другому результату, так как транспирация у галофитов протекает " 
значительной интенсивностью (см. литературу в работе Генкеля и Шахові" 
1945, и Генкеля, 1946). А 

Совершенно ясно, что приведенное пами мнение является гипотезо!’ 
требующей дальнейшей экспериментальной разработки. 1 

Отметив основные физиологические особенности галофитов, перейде" 
к анализу того, что же представляєт собоїї адаптация растений к засо 
нию и как она ими приобретается. Для этого сравним поведение и свой 
ства галофитов на пресном и засоленном фоне. Такой материал имеет" 
в довольно большом числе работ, из которых мы и можем сделать соотв, 
ственные сопоставления. Больше всего в этом отношении данных пол. 
чено по солеросу. Солерос на пресном фоне резко изменяет свой внеший 
вид (Баталин, 1882, Келлер, 1921). Он становится болев темнозелені" 
и менее суккулентньм, размеры клеток у него уменьшаются, а инте”, 
сивность физиологических процессов увеличивается. При этом рез" 
возрастает транспирация (Келлер), а также резко увеличивается Ф070 
синтез | Гриффон (Стійоп), 1898]. Все это должно отражаться и на ДУ, 
нии, а также на поступлении минеральных веществ в растение. Одновр 
менно резко падает устойчивость клеток к засолению. Растения начинай 
проявлять большую чувствительность к солям. Галофит, вьгращенн?" 
на пресном фоне, оказывается значительно менее устойчивым, чем гаї | 
фит, выросший на засоленном фоне. да | 

В этом же направлении идут изменения и у гликофитов. Под влияни?, 


я 


приспособления к засолению устойчивость клеток гликофита начина | 


уг 


ту 


возрастать. пами был разработан микроскопический метод сравнител”, 
ного определения устойчивости клеток хлопчатника к засолению. 

указанной цели срезы эпидермиса подкрашивались нейтральной красно 
в течение 10 минут и погружались в молярный раствор хлористого З Й 
рия или роданистого калия, через 30 —60 минут в роданистом калии и чері 
“—12 часов в хлористом натрии производился подсчет оставшихся ШІ", 
молизированными клеток или, вернее, топопластов. Чем больше клет? 
оставалось в живом (плазмолизированном) состоянии, тем устойчи? , 
оказывался объект. Не претендуя на какое-нибудь заключение 8 0, | 
ношении корреляции с урожаем, метод дает определенные указания, | 


степень солеустойчивости клеток в ту или иную фазу развития раб 
ния. 


й 
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Определения устойчивости клеток, произведенные по данному методу, 
Казали, что растения, взятые с пресного фона, отличаются меньшей 
Тойчивостью, чем растения с засоленного фона, на котором произошла 
У адаптация к солевому воздействию. 

Как видно из табл. 1, устойчивость клеток хлопчатника к действию 
Ипертонического раствора хлористого натрия значительно выше с засо- 


Таблица 1 


анине хлористого натрия (молярный раствор) на устойчивость клеток хлоп- 
"шика С-460 на пресном и засоленном фоне (засоление 0.15 по хлору) в веге- 
тационтом опыте 


= 
і 
Число жи- | Продолжи- А 
Ярус р М.М 
ОМОНа вых клеток| тельность 1 2 
листа |В Поле зре- | опыта в Ут;24- та? 
НИЯ часах 
58 | 
елый фон 9 1552.3 7 — 
| оленный фон 9 29-ю1.6 = 5 
день й фон 9 40.7 8 4 
“Оленный фон 9 1961.8 = = 


ного. чем с пресного фона, что доказано здесь вариационно-стати- 
і Ическим методом. С. другой стороны, растения с одинакового засоления, 

различные по степени своей урожайности, также обнаруживают не- 
„Инаковую реакцию на токсическое действие солей. Сильно угнетенные 
‚\емиляры слабо адаптированы, имея мало устойчивые к солям клетки, 
ь то время как мошные экземпляры являются хорошо адаптированными 


Таблица 2 


в. 5 Ж 
яние раствора роданистого калия (молярный раствор) на устойчивость клеток 
хлопчатника, сорт 8196 (по данным П. Генкеля) 


1 Р 
"остветственно имеют более устойчивые к солям клетки. 
У СТИ поро Р) ід 
з о = 5 Є. 
Е 2 Е Е 5 щ ч З Е мМ, 
5 Состояние растений Еее ЗЕЕ 
5 2 (оны [ое Ут 2--ть? 
р >. военные 
Га ме мои. 5 
`` - мно = АА н 
И Ве ео В 0 у Нр ан пор 
{ Сильно үгпетенный (без коробочек) ! 15 1 час | 29—18 | 1-е и 3-е 9.3 
7 {Сильно угнетенный (без коробочек) | 15 1 нае 31 «88814 | 9-8 и 3-е 8.0 
и Слабо угпетенньй (с коробочками) | 15 1 час | 57=2.5 | 1-е и 4-е 10:6 
Слабо угнетенный (с коробочками) 15 1 час 61-=2.5 | 2-е и 4-е 10.0 


у Приведенный в табл. 2 материал взят с полевого сильно засоленного 
“тка на опытной мелиоративной станции Всесоюзного Научно-иссле- 
‚ ательского хлопкового института (СОЮЗНИХИ) Золотая Орда 
м 42 г. Сильно угнетенные экземпляры, росшие в непосредственном 
» Юдстве (40—50 см) со слабо угнетенными, не имели коробочек и были 
\ Мерно на половину ниже ростом по сравнению со слабо угнетенными. 
маица в устойчивости клеток между слабо и сильно угнетенным хлоп- 
Чиком хорошо доказана вариационно-статистически. 

аким образом, адаптация к засолению проявляется в одинаковом 
Равлении как у галофитов, так и у гликофитов. Трудность анализа 


їі 
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условий адаптации у последних заключается в том, что часто остаєті? 
неясным, где тот или иной автор имеет дело с угнетением, а где с адаш? 
цией, так как для адаптированных к засолению гликофитов характеры 
так же, как и для галофитов, снижение обмена веществ. Строгонов (1940 
п Строгонов и Остапенко (19^6а, 19466, 1946в) установили, что азотист 

п углеводный обмен у хлопчатника на засолений идут ненормально 
Ростовые процессы угнетаются сильнее, чем азотистый и углеводий’ 
обмены, и в результате хлопчатник на засолении имеет повышенное соде 

жание белкового и общего азота, увеличивается содержание дисахаро? 
и в листьях накапливаются значительные количества крахмала, так Ч" 
по мнению Строгонова, лист принимает на себя роль запасающего орган! 
Накопление сухого вещества и отток при этом сильно снижаются. Сни“ Ж 
нпе накопления органического вещества у хлопчатника на единицу т 
верхности было отмечено Туевой (1940). По мнению Строгонова, нар» 
шения в азотистом обмене хлопчатника на засолении идут так далеко, 
что приводят даже к накоплению аммиака и к частичному отравлен! 

растений. ай 

Обмену веществ у гало- и гликофитов при засолении субстрата, а 
мы уже отмечали, посвящена специальная работа Благовещенскд 
(1942). Статья эта носит обзорный характер с привлечением некоторі". 
экспериментальных результатов, полученных автором и его сотруд® 
ками. 

К сожалению, эта ценная сводка не объединена какой-либо рабо 
тппотезой, а лишь излагает имеющийся фактический материал, во мно 
отношениях противоречивый, по отдельным сторонам обмена воще" у 
растений под влиянием засоления. Из нее можно сделать несколько вЫ" 
дов: 1) обмен веществ у гликофитных и даже, повидимому, у галофит! 
растений становится менее интенсивным на засоленном фоне (Гриф? е 
1898; Келлер); 2) небольшие количества солей стимулируют разви’, 
тликофитов (Якушкин, 1913). Галофиты стимулируются более высо, 
содержанием солей в почве, от которых гликофитные растения уже у 
таются | Халкет (На1Ккеб, 1915); Келлер, 1925 идр. |; 3) у галофитов при И 
соком содержании солей нормально осуществляется фотосинтез и и 
энзиматических процессов, в то время как у гликофитов содержа, 
хлорофилла падает, ослабляется фотосинтез и расстраивается ход энЗИР р 
тических реакций | Монфор (Мопіогі, 1927); Благовещенский и Баславо" 
(1936); Баславская и Сыроежкина (1936) м др.]. . 

В отношений изменения интенсивности дьхания у галофитов в СВ? 
с возрастанием засоления мы можем сослаться на опыты М. Д. Куше) 
ренко, проведенные в нашей лаборатории. Кушниренко показала (табл ' 
что уже небольшое засоление вегетационного сосуда 0.1 по хлору ВЫ 
вает очень значительное падение интенсивности дыхания у Упаєда и 
пісиіаѓа. Дальнейшее сильное увеличение засоления вызывает уже © сф 
нительно незначительное падение дыхания, подчеркивая этим его 
шую устойчивость у адаптированных к засолению галофитов.! ам? 

В общем мы можем сделать вывод о резком снижении метаболи я 
у адаптированных форм. Все же надо сделать оговорку, что это сні", 
ние носит здесь характер не столько угнетения, сколько известной Пё, 


чої 
тИ 


і пой 
стройки обмена на новых основаниях в направлении его большей уст Р 
чивости при снижении уровня, в то время как для угнетенных характер, 
просто резкое и прогрессивно возрастающее снижение уровня обм' 


аб 
аз 


1 В опытах Шматок (1938) дыхание у солероса под влиянием засоления М 
увеличивалось. 


Физиология адаптации растений к васолению 417 


Таблица 3 


Дыхание бидеда сотпёешага при различном засолении почвы, по данным Кушни- 
ренко (метод Петтенкофера) 


Е. 
Е | 
є В миллиграммах | В процентах к 
г Засоление почвы СО» на 100 г сы- 
З рого веса в 1 час контролю 
М 
| Контроль (засоление отсутствует) . 68.65 100 
И ЧО 2107 повСИ ъан. © ей, о 28.63 41.7 
ТИ 0:597 по СЛ Й ни ол 26.60 38.7 
75 КИ Ом м С ОНИ оо 20.67 30.1 


‚ Естественно, что перед нами возникает вопрос, в чем же существо 
10й устойчивости и снижения интенсивности обмена? На этот вопрос 
Чедует искать ответа в некоторых особенностях протоплазмы адапти- 
Юванных к засолению растений. По развиваемым нами представлениям 
„фотерные белки протоплазмы клеток при адаптации растения к засо- 
нию вступают в лабильные химические соединения с катионами и анио- 
Ми солей, в частности с ионами натрия и хлора. При этом и происходят 
6 те изменения в свойствах протоплазмы клеток, которые мы уже отме- 
“ли, а именно резкое уменьшение проницаемости и увеличение устойчи- 
сти к солям. Обмен веществ резко снижается, а поглощение солей 
М почвы сильно падает. В литературе имеются взгляды близкие, но не 
Дентичнье с нашими. Так, например, о двух формах хлора в растении, 
Зязанной и свободной, говорят Строгонов и Остапенко. Они показали, 
© на засолении хлопчатник образует повышенные количества сахарозы 
р 070206. Строгонов считает, что альбумины играют роль защит- 
о коллоида по отношению к хлору, способствуя устойчивости растения 
отношении засоления. Считая факт, обнаруженный Строгоновым, очень 
р тересным и имеющим большое значение в приспособительной реакции 
астения к засолению, мы в то же время предполагаем, что дело обстоит 
колько сложнее. Если бы был прав Строгонов, то, очевидно, между 
и ичеством белков (альбуминов) и степенью устойчивости были бы 
‚ Оеделенные отношения. По этому представлению наиболее устойчи- 
‚Ми к засолению должны были бы быть прорастающие семена и проростки 
Лопчатника, наиболее богатые белками. Фактически, как это хорошо 
‚ Вестно из ряда работ (Генкель и Колотова, 1945; Новиков, 1942), хлоп- 
"Тник отличается в этот период особенной чувствительностью к солям. 
і данным Ковальской (1945), томаты и люцерна увеличивают свою соле- 
к Ойчивость до фазы цветения, когда она резко падает, а затем уже 
‘дует ее дальнейшее повышение. 
А бам кажется, что защитная или, вернее, приспособительная реак- 
А осит более активный характер, чем это считает Строгонов, и прежде 
А Го захватывает самую протоплазму, белки которой как бы непосред- 
Зенно вступают в соединение с соответственными катионами и анио- 
Ми солей. 
««Иитеросно, что у солероса, по данным Ермошенко (1942), отношение 
ду белковым и небелковым азотом значительно ниже, чем у хлоп- 
з, Чика. Таким образом, это наиболее приспособленное к засолению 
ение имеет значительно меньше белков, чем хлопчатник. Последнее 
“Тоятельство лишний раз свидетельствует в пользу нашего мнения 
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об активной роли протоплазмы: в повышении солеустойчивости и, в чаа 
ности, о соединениях белков плазмы с катионами и анионами солей кӣ 
основе их адаптации к засолению. О связывании минеральных ионо? 
белками плазмы в связи с вопросом о поглощении и передвижении калий 


<» То 


бо 


— 


Число см. АДКО,, пошебшит па титрование 


0" 60° 80 100' 120 ці 


Рис. 3. Выход хлора при электродиализе 

листьев томатов сорта Плановый штамбо- 

вый. Засоление в фазу бутонизации (по 
данным Е. М. Ковальской). 


20’ 4 


цию более замедленно, 


видимому, начинает отщепляться, 
и количество свободного хлора 
увеличивается в клетках расте- 
ния в это время. Здесь кроется 
причина повышенной чувстви- 
тельности растения в этот период 
развития. По данным Генкеля 
и Марголиной (1947), вязкость 
плазмы у растений резко падает 
в период цветения, а в связи с 
этим, очевидно, стоит и освобож- 
дение свободного хлора, что кос- 
венно свидетельствует скорее об 
адсорбционном характере соеди- 
нения хлора с белками плазмы. 
В молодом возрасте растение, по 
данным тех же авторов, имеет 
сравнительно малую вязкость 
плазмы, а соответственно и устой- 
чивость к солям несколько пони- 
жена. "Таким образом, процесс 
адаптации к засолению является 
динамическим процессом, связан- 
ным в первую очередь с 
дий — фаз онтогенеза. 


а 


73 


‚ пошейшит на титробаних 


число см? АМ 


и очень крутая к 
цветения (рис. З и 4). Таким образом, 


м 


и хлора в растении говорит Брук? 
(Вгоокѕ, 1935). 

Рассмотрим имеющиеся в Н 
шем распоряжении данные о Нд 
личии подобной связи между бе" 
ками и ионами, а затем уже ра” 
берем и вопрос о причинах пад?" 
ния устойчивости в период Це?" 
тения. Я 

В настоящее время мы ра?" 
полагаем двумя косвенными дока 
зательствами наличия связи М 
жду белками плазмы и она" 
хлора. Первое доказательство ба" 
зируется на методе электроди? 
лиза. "Применяя электродиализ * 
адаптированным к засолению 10 
матам, Ковальская показала, Е: 
кривая электродиализа силь! 
различается в отдельные фаз? 
развития растения. В молодо" 
возрасте кривая выхода хлор" 
идет довольно круто, в бутониз? 
ривая характерна лля фа? 

в фазу цветения хлор, 20 


— 


> 


20°40’ 50 80° 100 120 М! 


Восмя 


Ру 
Рис. 4. Выход хлора при электр диали У 
листьев томатов сорта Плановый Ши 
бовый. Засоление в фазу цветения ( 


данным Е. М. Коватьской). 


а 
прохождением растением опрелеленных СТ 
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Аналогичные данные с электродиализом были получены Богослов- 
хой (1946) при изучении растений хлопчатника, прошедшего предпосев- 
% адаптирование к засолению по предложенному нами ранее методу 
Генкель и Колотова, 1940а; Генкель с сотрудниками, 1945). 

Адаптированные перед посевом растения хлопчатника обнаружили 
"Зкую разницу в кривых выхода хлора при электродиализе по сравнению 
"Контролем с того же засоленного фона. Содержание хлора было у них 
- 29% ниже, чем у контрольных, а кривая выхода шла более плавно, что, 
®омненно, свидетельствует о тесной связи хлора с белками плазмы 
№. 5 и 6). 

Полученные данные, с нашей точки зрения, объясняют ряд физио- 
Гических особенностей растений, прошедших предпосевную адаптацию 
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М 10 
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ге Контођлљ 
Вис. 5 6. Выход свободного хлора из листьев хлопчатника С-460 (по данным 
В. Богословской). 


(засолени. Как известно из ряда работ Генкеля и его сотрудников 
Г 01945), подобные растения обнаруживают уменьшенное поглоще- 
[№ хлора и повышенную к нему устойчивость. Весь обмен веществ этих 

Стений идет менее интенсивно и имеет более устойчивый характер. 
последнее видно из приведенных ниже таблиц. В табл. 4 отмечена 
пу Чиженная активность пероксидазы у семян хлопчатника, прошедших 
в, Дпосевную обработку солевым раствором. В табл. 5 отмечена меньшая 
Чеһсивность дыхания, а в табл. 6 и 7 — более низкое поглощение воды 
т нее интенсивная транспирация опытных растений. О более устой- 
А, Ом характере обмена веществ опытных растений свидетельствуют 

{ные табл. 8 по дыханию растений, перенесенных с засоленного на прес- 
м фон. В то время как при значительном засолении в водной культуре 
че Роль дает меньшую интенсивность дыхания, при переносе на прес- 
‚ фон он начинает опять значительно превосходить опытные растения. 
ж Приведенный опыт показывает, что для адаптированных растений 
ми терно не столько уменьшение или увеличение интенсивности дыха- 


| з сколько его более устойчивый характер. 
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Таблица 4 


Активность пероксидазы (по методу Баха и Збарского) в семенах хлопча тник 
С-460 под влиянием солевого воздействия (по данным Богословской) 


вме о м. а 


В кубических 


сантиметрах на В процентах 
Вариант обработки 4 г абсол. 


сухого веса 


в а ИЕН ВОВ гаан о АНИ 


Контроль ....... . зи 7.27 100.0 


к контролю 


І час обработки 40-м раствором Вант-Гоффа 6.84 81.8 

Контроль ..... сто И: 6.06 100.0 

1 час обработки 49-м раствором Вант-Гоффа 2.1 35.6 
Таблица 5 


м я а 
Влияние предпосевной обработки на интенсивность дыхания листьев хлопчатник! 
С-8196, выращенного на засоленном фоне в почвенной культуре 
(по данным Богословской) 


о Ад... 1.1104 = є 2 о Вее 


В милли- В милли- 
граммах блоці граммах В процені Яру? 
Вариант обработки СО, на 100 г| ЗевтаХ (Со на 100г| тах к я 
сырого | К КОНТ- | абоол, су- либ" 
ролю - | контролю 
веса хого веса 
—_—_— ох 
о . з 157.0 100.0 872.2 100.0 4 
1 час обработки 40-м рас- 
твором Вант-Гоффа . . . 128.0 78.3 683.2 78.4 7 
Контроль п 313.11 103.4 100.0 580.2 100.0 6 
1 час обработки 40-м рас- 
твором Вант-Гоффа ... 75.9 73.4 389.2 33.4 їз 
Таблица 6 


Поглощение воды хлопчатником С-460 из потомотра є раствором Гольригел'ї 
(по данным Богословской) 


и Ч ы МЫ Бы. Бы РР р РРО ЧУТ ТИШТЕРИ ТП 


В куб. сањти- | В процен- | В куб. санти- В пре 
матрах на 100 цента, 
куб. см объема к кої 
11 кв.м листьев| контролю корней | рол 


ДА НЕ А Я РР ПРА РР ПР РВАТИ фара вена 


Пресный фон 


Вариант опыта метрах на тах к 


Контроль 991075. М Й НИ"; > 340 100.0 28.0 1000 
1 час обработки 4-м раство- | 
ром Вант-Гоффа . .... 253 74.0 23.8 84.4 


Засолепие 0.19 


Коншроль ої . Ка ар у 2 450 100.0 30.8 | 100.0 
2 часа обработки 49-м ра- 


створом Вант-Гоффа . . . 280 51.0 25.3 | 82.0 
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Таблица 7, 


Интенсивность транспирации контрольного и опытного 
хлопчатника С-460 за 14 дней (по данным Генкеля 
и Марголиной) 


Количество 
испаренной кйбфоцент Я 
Вариант воды на 1 г араа. 
листа, в ць (у 
граммах контроля 
Контроль засол. ...... 69.2 100.0 
Обработ. 1 час засол.. . . . 
51.1 74.8 
С-8196 
Контроль засол........ 74.6 100.0 
Обработ. 1 час засол. . . . . | 52.6 70.5 
| 
Таблица 8 


Влияние п едпосевной обработки на интенсивность дыхания листьев хлопчатника 
С-8196, выращенного в водной культуре (по данным Богословской) 


— Ш —868—6—Ш686&6Д&йД&5&5Я5Б51НнН 2 А 
| В милли- 


Ярус 
ру. Вариант обработки СО, на 100г | коптро- СО» на 100т| тах к 


В милли | В про- В процен- 
граммах |центах к Зо 
Листа абсол. су-| 
сырого Чи лю хого воба | КОВТролю 
Засоленный фон 
— Контроль. 63.0 г 160.0 850 100.0 
4 |1 час обработки 49-м раство- 
ром Вант-Гоффа.....| ВО 29.2 452 129.0 
Опыт с переносом растений ‚на пресный фон 
— Контроль 4 8: , 85.0 | 100.0 472 100.0 
— 1 час обработки 4900-м раство- 


| ром Вант-Гоффа... " "| ‘65.0 | 76.4 361 76.0 


Как правило, обмен веществ у опытных растений понижается, но при 
Угнетений контроля на засоленном субстрате он может его значительно 
Чревосходить благодаря отмеченной нами выше большей своей устой- 
Чавости, Таким образом, и здесь наблюдается та же самая картина, как 

случае адаптации галофитов. 

Приведенные выше опыты свидетельствуют, кроме того, что метод 
федпосевной обработки набухших семян гипертоническими растворами 
Является действительной адаптацией растения к засолению. Адаптацией. 
„Оторая протекает, очевидно, очень быстро при обработке раствором 
„Олей в связи с тем, что здесь удачно комбинируется ионное и осмоти- 
ское воздействие, когда обособление плазмы, наблюдаемое в семенах, 

Озволяєт растению более или менее безвредно пережить плазмолиз 
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клеток от гипертонического раствора, что совершенно невозможно ПРИ 
начавшейся вегетации растения. Адаптация к засолению может, очевидії?" 
проходить далеко не у всех видов растений. Ряд растений, как люцерни“! 
кукуруза и др., способны к ней в чрезвычайно ограниченной мере. : 

Развиваемое нами представление объясняет и благоприятное дей"! 
вие бора на уменьшение поступления хлора в растение и увеличенӣ 
его солеустойчивости. Известно, что бор увеличивает солеустойчивоб"? 
при внесении в почву (Школьник, 1939; Бобко и Агирян, 1940), а такі 
при предпосевном намачиваний семян по методу Новикова п Садовоко" 
(1939). Школьник отмечал образование соединений белков плазмы с і 
ром, что, повидимому, приводит к тем же последствиям, как и связв, 
вание ионов натрия и хлора, о котором мы говорили выше. В ряде раб? 
было показано, что цинк и марганец повышают устойчивость к засолений' 
очевидно, по той же самой причине |Липман и Герике (ГАршап апі б 
гіске, 1918); Бушуев (1915); Мякин (1934)]. о 

Таково в общих чертах первое из доказательств наличия связанно! 
протоплазмой клеток хлора у адаптированных к засолению растений’ 

Второе доказательство сводится к наблюдениям над высокой чуво? 
вительностью клеток галофитов к красителям. р 

Впервые Ковальская обнаружила факт чрезвычайно высокой ЧУ? 


Таблица 9 
Действие красителей на ,5а/ісогліа регфасва 
(по данным Генкеля и Марголиной) 


| 


Нейтральная красная Эозин Зритрозин | Метиленовая синь 
по п дд 


з 
2 мин. в красителе, а затем плазмолиз в расворе хлористого натрия или сахаро3 


Плазмолив Плазмолиза нет | Плазмолиза нет Плазмолиз 
5 минут в красителе 
| 
Плазмолива нет | Плазмолиза нет | Плазмолиза пет Плазмолиз 
| 1 


Па) чувствительны к красителям, но не в такой степени, как клетки сол?" 
роса. В то же время и устойчивость сведы к засолению ниже, чем уст0 
чивость солероса. Высокую чувствительность галофитов к краскам 
Ооъясняем тем, что красители легко вступают в соединение с белкам" 
У галофитов аналогично тому, как хлор связывается их плазмой. (ВЯ 
занная краска действует на белок токсически, вызывая сначала интенсй? 
нос гранулообразование, затем потерю полупроницаемости и в конечно 
итоге коагуляцию протоплазмы и смерть клетки. 
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Дальнейшее подтверждение нашего взгляда мы видим в том, что 
Токсическое действие красителей повышается у галофитов на засоленном 
фоне. Как видно из табл. 10, у биаеда согтісиіаіа, выращенной в вегета- 
Ционном опыте при различном содержании солей, чувствительность 
К красителям сильно возрастала при увеличении засоленности почвы. 
ото связано, по нашему мнению, с вытеснением хлора и натрия краси- 
лями из соединения их с белками плазмы и, соответственно. с более 
‚быстрой коагуляцией протоплазмы этих растений. 


Таблица 10 


Действие красителей на сведу (.Хиаейп согпісиіаіл), выращенную при различных 
степенях засоления 


а... 
Нейтральная красная 1: 5000 Метиленовая синь 1: 5000 
Вариант І 
5 мин. 10 мин. 15 мин. 5 мин. 10 мин. | 15 мин. 
ч | 
Конт- | Плазмолиз | Плазмолиз | Плазмолиз | Плазмолиз | Плазмолиз | Плазмолиз 
‚ Роль во многих во всех |в немногих! в немногих (в некоторых| в единич- 
\1ресный | клетках клетках. | клетках. клетках | клетках. | ных клег- 
фон) Обуазова- | Образова- Образова- |ках. Обра- 
ние гранул| ние гранул ние гранул| зование 
гранул 
Засоле- Плазмолиз | Плазмолиз Плазмолиз | Плазмолиз Плазмолиза — 
576 0.10 во многих |в некоторьх|в 1—2 клет- в некото- нет 
хлору) клетках. | клетках. | ках. Обра- | рых | 
Образова- | Образова- зование клетках | 
ние гранул |ние гранул | гранул 
Засоле- Плазмолиз | Плазмолиз |Плазмолиза|Плазмолиза == — 
| Мне 0.5 | в единич- | в единич нет нет 
| 19 хлору ных клет- | пых клет- 
ках. Обра- ках. 
| зование | Образова- 
гранул |ние гранул | 
Засоле- Плазмолиз | Плазмолиз |Плазмолиза|Илазмолиза = 
ние в единич- |в 1—2 клет- нет нет 
00759 ных ках. Сгус`- 
О хлору | клетках. | ки плазмы 
Сгустки 
плазмь 


Таковь, в общих чертах, факты, лежащие в основе процесса адапта- 
Чий растения к засолению. Как видно, сущность адаптации к засолению 
ЗЗучена значительно слабее, чем адаптация растений к засухе и морозу. 
Тем не менее мы считаем, что первые очертания этого процесса уже начи- 
Чают вырисовываться. Сказанное нами выше еще в значительной мере 
"шпотетично, но все же эта гипотеза строится на определенном экспери- 
"нтальном материале. 

| бо Последующие исследования должны показать, что является недора- 
б танным в развиваемых нами представлениях п какие вопросы должны 
"Мть дополнены и углублены. В то же время мы считаем, что предло- 
Тенная нами рабочая гипотеза дает первоначальные контуры теории 
Даптации растения к засолению, т. е. по существу теории солеустойчи- 
Ости растений. 
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ПУТИ ПРИСПОСОБЛЕНИЯ РАСТЕНИЙ К УСЛОВИЯМ 
ПИТАНИЯ КАТИОНАМИ В ПОЧВЕ 


Е. И. Ратвер 


Учение о минеральном питании растений и роли минеральных 
Зеществ в жизни клетки развивалось главным образом на основе позна- 
я законов взаимодействия растения с растворами солей (водные и пес- 
ные культуры). Достигнутые на этом пути успехи трудно переоценить; 
Они сыграли большую роль в развитии всего современного естество- 
Знания. 

_ Однако все наши стремления к познанию роли и значения минераль- 
\ых веществ для жизни клетки имеют своей конечной целью подойти 
Условиям существования растений в естественной обстановке, т. е. 
почве, и научиться этими условиями управлять. Между тем, условия 
итания растений в почве имеют ряд существенных особенностей, весьма 
личных от условий их питания в инертной среде, какой являются 
\Эдные и песчаные культуры. «Вода и большинство элементов пищи, — 
Оворит акад. В. Р. Вильямс (1947), — могут влиять на развитие расте- 
й только через посредника — почву». 

Не подлежит сомнению, что в процессе зволюции растительного мира 
ло приспособление растений к условиям их питания в почве, приспо- 
бление, направленное к более полному использованию наличных усло- 
ий плодородия почвы в интересах продолжения вида. Всестороннее 
знание тех сторон внутреннего строя организма, которые выражают 

0 приспособление, должно представлять собой не только теоретический, 
Ю и практический интерес. 
- Своеобразие условий минерального питания растений в почве наи- 
"дев четко выражено в отношении их питания катионами. Своеобразие 
710 заключается в том, что основной первоочередный запас доступных 
ЛЯ растений катионов в ночве находится обычно не в растворе, а на гра- 
"ще твердой и жидкой фазы в адсорбционно-связанном состоянии на по- 
їерхности почвенных коллоидов (так называемые «обменные катионы» 
9чвы). 

Такое состояние катионов в почве имеет положительное значение 
ля сохранения плодородия почвы, так как таким путем катионы предо- 
"раняются от вымывания из почвы и остаются в пределах малого (биоло- 
Ического) круговорота веществ в природе. Однако в отношении питания 
астений такое состояние катионов не всегда является благоприятным, 
‚АК как эти катионы удерживаются почвенными частичками под воздей- 

Зием сил электростатического притяжения. 

Вопрос о том, насколько обменные катионы почвы могут явиться 

Юдходящими источниками питания для растениії, имеет за собой уже 
Которую историю. 
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Еще сравнительно недавно растению отводилась пассивная р0 
в использовании обменных катионов почвы. Так как считалось, 
поглощение их корнями может осуществиться лишь после вытесненй 
их в раствор катионом какой-нибудь соли, вносимой извне. Такая точ 
зрения отвечала господствовавшим тогда представлениям о пассиві? 
поглощении растением минеральных веществ совместно с водой. Одна, 
к настоящему времени накоплен уже обширный экспериментальн, 
материал, не оставляющий никакого сомнения в том, что поглощен 
растением обменных катионов почвы может итти и непосредственӣ?! 
на основе активного воздействия самого растения на твердую фазу поч” 
(Ярусов, 1938; Ратнер, 1938, 1944, 1946; Петербургский, 1942, 192?" 
1948, и др.). Е 

Покажем это хотя бы на примере одного из наших опытов, прож 
денных в 1940 г. по методу так называемого изолированного питаняй' 
В этом опыте источником калия для растений служил пермутит, наб, 
щенньй в результате специальной обработки на 709, от его емкоб? 
обмена калием, а на остальные 30% кальцием. Навеска такого перу, 
тита, содержащего около 340 мг калия в адсорбированной (обменной 
форме, давалась отдельной пряди корней кукурузы изолированно 
всей остальной питательной смеси. Таким образом, при такой постанові 
опыта возможность вытеснения адсорбированного калия в раствор ка? 
оном какой-нибудь другой соли из питательной смеси была устранен! 
Этот калий мог быть усвоен растением лишь в результате активно 
воздействия самого растения на адсорбент. 

Опыт показал, что растения кукурузы за небольшое время (37 д 
извлекли из пермутита без всякой помощи внешнего агента полови 
содержащегося в нем адсорбированного калия и дали урожай в 22. 5 
вместо 5.3 г у контрольных растений (не получивших калия). При эт 
как показали контрольные анализы, разрушение пермутита не им 
места (емкость обмена адсорбента осталась без изменений). Не мер, 
убедительными являются результаты ряда исследований недавнего ВР, 
мени, в частности исследования А. В. Петербургского в Тимирязевск, 
сельскохозяйственной академии, показывающие нормальное разви?” 
растений в таких условиях, когда корнеобитаемая среда совсем не воде}, 
жит растворимых солей, а все питательные вещества, как катионы, ? 
и анионы, даны в адсорбированной форме (Петербургский, 1948). р 

Таким образом, долго длившийся спор о способности растенй» 
к непосредственному использованию питательных веществ из твери 
почвы в настоящее время с несомненностью решается в положительй 
смысле. 4 
Сложнее обстоит дело с выяснением вопроса о механизме поглоше 
ния растением питательных веществ из твердой фазы почвы. С заме 10 
тельной простотой и наглядностью и вместе с тем с глубиной, надої, 
вперед предвосхитившей направление исследовательской мысли поздН зай 
шего времени, этот вопрос был поставлен еще свыше 70 лет тому на 
в известной книге К. А. Тимирязева «Жизнь растения» (1876). Неод у 
кратно подчеркивая, что растение в состоянии заимствовать свою Я 
как от растворов, так и от твердых частиц почвы, К. А. Тимирязев 
объяснения механизма поглощения растением веществ из твердой г 
почвы не ограничивается ссылкой на действие выделяемой корня" р 
углекислоты, что уже было общепринято тогда на основе, главным обр, 
зом, работ Либиха, а предлагает еще и добавочный механизм, связан, 
с прямым взаимодействием корневых волосков и мелких корешќ 
с почвенными частичками при пх тесном контанте, 
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В качестве модели такого взаимодействия Тимирязев демонстриро- 
ад известный опыт є постепенньм растворением мела, посьшанного на 
Ухой поверхности пузыря, который обтягивал горло стеклянной банки, 
Д0 краев наполненной слабым раствором уксусной кислоты. Благо- 
Заря соприкосновению нижней поверхности пузыря с кислотой, послед- 
яя пропитывала стенки пузыря и растворяла мел, несмотря на то, 
То наружная поверхность пузыря оставалась на вид сухой. При этом 
?астворенный кальций проникал внутрь раствора, находящегося под 

зырем. Этим опытом иллюстрировалась возможность растворяющего 
@йствия на твердую фазу почвы кислот клеточного сока без выделения 
їз наружу, т. е. без участия почвенного раствора, а лишь при тесном 
Контакте клеток корня с почвенными частичками. 
| Именно в этом контактном поглощении Тимирязев видел биологи- 
кий смысл неограниченного пространственного роста корней и их 
ного срастания с почвенными частичками. «Корни сами должны итти 
\австречу своей пище, — заключает Тимирязев, — для них обыкно- 
Анно недостаточно жидкой пищи, доставляемой водой». 

Указания Тимирязева о первенствующем значении контактного погло- 
Чения в питании растений были, однако, надолго забыты. Мало того, 

ироко развившиеся в конце прошлого столетия исследования почвен- 
ых растворов и лизиметрических вод повернули исследовательскую 

сль в сторону отрицания вообще за растением активной роли в добы- 
нии себе пищи из почвы. Наиболее яркое выражение это нашло в рабо- 
їх американских исследователей, выдвинувших тезис, который Рессель 
Це в недавнее время считал общепринятым, а именно, что «растение 
Вляется скорее пассивным поглотителем ранее существовавших 
Эществ, чем приготовителем своей пищи» (Рессель, 1933). 

Такое направление исследовательской мысли оказалось явно пороч- 

Ям. Оно не разрешало ряда затруднений в объяснении путей питания 

Зстений в почве, например их питания железом на карбонатных поч- 
Зах, не содержащих в почвенном растворе даже следов железа, или же 
тания фосфорной кислотой и образования высокого урожая на почвах, 
"Одержащих в растворе лишь следы фосфорной кислоты. 

& Дальнейшее исследование этого вопроса принесло ряд новых фак- 
В, свидетельствующих об активности растений в добывании себе пищи 
їз твердой фазы почвы в условиях непосредственного контакта между 
|Орнями и почвенными частичками (Коссович, 1902, 1946; Комбер, 
122; Паркер, 1928; Труог, 1928; Чириков, 1937; Клечковский, 1945, 

др.), 

"Весьма важной вехой на этом пути следует считать достижение 

ественного прогресса в вопросе о корневых выделениях. В свое 
ремя Д. Н. Прянишников (1904, 1905) дал уничтожающую критику 
Под аргументации, на которой Чапек строил свои выводы об угольной 
слоте как единственной, выделяемой корнями. ў 

В развитие этих положений там же, в лаборатории Д. Н. Пряниш- 
Икова, в опытах И. С. Шулова (1943), в строгих условиях стерильных 
"Ультур было с несомненностью показано выделение корнями сахаров 
і органических кислот. 

Этой работой Шулова, позднее подтвержденной и развитой рядом 
утих исследователей (Минина, 1927; Демиденко, 1928; Красильников, 

34, 1940: Исакова, 1944, и др.), были показань более широкие возмож- 
расти воздействия растения на твердую фазу почвы, чем это рисовалось 
аныше на основе представлений об угольной кислоте как единственной, 


Чделяемой корнями. 
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Идеи контактного поглощения нашли свое дальнейшее развитие 
по мере совершенствования наших знаний о механизме поглощений 
растениями минеральных веществ из внешней среды и роли обменной 
адсорбции в осуществлении первоначального этапа процесса погло" 
щения. 

В настоящее время, на основе большого числа работ как наших 
так и зарубежных исследователей можно считать твердо установленным! 
что первоначальный этап поглощения растением катионов из внешней 
среды реализуется путем адсорбционного связывания их на поглощаю" 
щей поверхности корня. Такое поглощение имеет черты полярной (обмен 
ной) адсорбции, причем «обменным фондом» растения, за счет которого 
идет поглощение катионов из внешней среды, являются, в основном: 
ионы водорода, продуцируемые в клетке в процессе дыхания и постоянно 
подтекающие к ее поглощающей поверхности, становясь способными 
к обмену. Интересно отметить, что, как это предположительно допускал 
Тимирязев, исследования последнего времени показывают, что поточ" 
ником этого водорода является не только и даже не столько угле 
кислота, сколько органические кислоты, образование которых в расти: 
тельной клетке тесно связано, как мы увидим ниже, с поглощением 
катионов. 

Приспособительный смысл изложенного механизма поглощения 
катионов заключается в том, что он позволяет растению удовлетворят? 
свою потребность в питательных веществах при весьма слабой их кон“ 
центрации в растворе, что для почвенных условий является скорее пра" 
вилом, чем исключением. Адсорбционное связывание катионов на погло" 
щающей поверхности клеток корня в значительной мере определяет 
собой и поглощение анионов, так как работы И. И. Колосова позволяют 
допустить, что, помимо адсорбционного поглощения анионов по тому же’ 
хотя и более осложненному типу, как и поглощение катионов, анионы 
могут фиксироваться на поглощающей поверхности корня через свобод” 
ные валентности адсорбируемых многовалентных катионов (Колосов! 
1948). Ф 

Однако с особой рельефностью приспособительный смысл поглоще" 
ния катионов корнями при помощи обменной адсорбции выявляется 
в случае питания растений за счет. обменных катионов почвы, 

Мы уже указывали выше, что обменные катионы почвы удержи" 
ваются почвенными коллоидами некоторыми силами электростатиче” 
ского притяжения. Прочность связи того или иного катиона с почвой 
зависит от природы, в частности минералогического состава, почвенных 
коллоидов, состава сопутствующих обменных катионов, степени насы“ 
щенности почвы каждым из них и ряда других факторов, подробное 
рассмотрение которых отвлекло бы нас в сторону от прямой задачи 
нашего сообщения. Мы хотим здесь только подчеркнуть, что за извест” 
ными пределами снижения степени насыщенности почвы тем или ины 
необходимым растению катионом и повышения его прочности связй 
с почвенными коллоидами концентрация этого катиона в межмицелляр“ 
ной жидкости, т. е. в почвенном растворе, становится неадэкватно 
физиологическим требованиям растения. В этом случае первенствующее 
значение в питании растений данным катионом приобретает контактный 
обмен между коллоидами клеток поглощающей поверхности корня Й 
коллоидами почвы при их тесном соприкосновении своими воднымй 
пленками. При таком тесном контакте поглощение растением адсорби" 
рованных катионов в обмен на водород осуществляется непосредственно 
из мицеллового раствора, минуя межмицеллярную жидкость. 


Пути приспособления растений к условиям питания 431 


“Отметим, кстати, что именно такая трактовка природы контактного 
ена между двумя столь резко выраженными гидрофильными систе- 
„ми, какими в основном являются как коллоиды почвы, так и коллоиды 
Меток корня, представляется нам ближе отвечающей совокупности 
о ременньх представлений о механизме поглощения растением катионов 
З внешней среды, чем механистическая в своей основе концепция аме- 
Чканских исследователей Иенни и Оверстрит (Јеппу апа Оуег- 
Леві, 1939) о «перепрыгивании» катионов с одной поглощающей по- 
"рхности на другую без всякого участия жидкой фазы. 
Повышение роли контактного обмена в поглощении растениями 


б 
‚ \борбированных кати- 


„в по мере повыше- 350 50 © 50 27 
“я прочности их связи $ зу 
ін Здсорбентом может 58, , А; З/д 
ть  иллюстрировано & Е 
Ультатами  некото- Х Ха 
№ из наших опытов, 230 Ж 
Оказанных на рис. 1. ж» У 
„их опытах тот или саф зви А 
реа источник адсорби- $ 5 У 
цзанного калия да- 80 $70 
я молодым расте- а А з Б 
| М двояким образом. ЕЁ рн Е "4 
‘в дном случае корни $ рка 5 ЗЛ ий 69 
«тений находились ё ЕХ СЕ 55 5 аж ох 
Чепосредственном кон- “ 2 05 сэ я кажани о 
кто с адсорбентами, 85 ек бе 25, 6 55 
З е 8" в 


3 другом -- изолиро- а - 
ҢЫ от них при помощи оглощено растениями а ди изоляции абсорбетта 


№ чодийной или пер- 
Ментной мембраны Рис. 1. Роль контакта при поглоще“ ии растениями 
Успензий адсорбентов  обмгпіого калия в зависимости от степени сго под- 


вин: б 
Двешивались в жид- ижности па адсорбенте. 


сти сосудов в колло- А-- опыт 1-й; Б-- опыт 2-й. 
р, ных или пергамент- 
М эм мешочках, вокруг которых располагались корни). В последнем 
“чае растения могли поглотить лишь тот калий, который диффун- 
у овал из мешочков после отщепления его из адсорбента в результате 
у Ролиза и под воздействием углекислоты, выделяемой корнями. Для 
парения диффузии жидкость в мешочках и вне их постоянно перемеши- 


к, Как видно из рисунка, по мере повышения прочности связи и сни- 
мия подвижности калия на адсорбенте (что выражается уменьшением 
ло Р» отложенных на оси абсцисс и выражающих количества калия, 
№ ТОщенные растением при изоляции его корней от адсорбента), роль 
 Тактного обмена все более растет, независимо от природы растений 
іу Уруза в 1-м опыте, ячмень во 2-м), качества мембраны (коллодий 
ам опыте, пергамент во 2-м) и независимо от способа снижения по- 
пу. ности калия на адсорбенте (влиянием природы адсорбента в 1-м 
ме, влиянием состава сопутствующих катионов во 2-м опыте и влия- 


б 
М степени насыщенности калием в обоих). ' 


чи ' Более подробно об этих опытах см. в специальном сообщении (Ратнер, Аки- 
"яна и Марголина, 1946). 
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Если мысленно продолжить кривую в левую сторону, т. е. в сторон7 
еще меньшей подвижности обменного калия, мы должны встретить 
с условиями решающего значения контактного поглощения для усвов" 
ния растениями обменного калия. Такие условия ближе отвечали 
естественной обстановке, где насыщенность почвы калием обычно изм“ 
ряется лишь несколькими процентами от ее емкости обмена, 

Следует подчеркнуть, что значение контактного обмена в пита 
ний растений адсорбированньми катионами почвы в естественных усло’ 
виях может быть понято лишь при учете роли и значения другої? 
сопутствующего фактора в этом процессе, а именно миграции обменных 
катионов по поверхности соприкасающихся почвенных частичек 20 
направлению к корневому волоску по мере потребления растение" 
этих катионов. 

Явление миграции катионов, показанное в работах И. Н. Антипова” 
Каратаева и В. И. Филипповой (1939) и Иенни и Оверстрит (1939), объяб 
няет возможность контактного поглощения растением адсорбированны 
ионов не только за счет той части поверхности коллоидной частичкй' 
которая обращена к корневому волоску и непосредственно с ним сопрй’ 
касается, но и за счет противоположной и даже внутренних (в случе? 
коллоидов с интермицеллярным обменом) частей ее поверхностй 
а также за счет соседних коллоидных частичек, не находящихся в непо" 
средственном контакте с корневым волоском. 

Без учета возможности поверхностной миграции ионов наличию 
коптакта между корнями и частичками ночвы не могла бы быть припи 
сана сколько-нибудь существенная роль в поглощении растениям 
адсорбционно-связанных питательных веществ. 

Действительно, даже новейшие исследования мощности развити 
корневых систем дают такие величины поверхности корней, которы? 
в сопоставлении с величинами поверхности почвенных частиц оказы’ 
ваются настолько малыми, что за счет непосредственного контакта, 
учета возможности поверхностной миграции ионов, растения могли бі 
усвоить лишь ничтожную часть фактически поглощаемых ими катионо 
из почвы. 


Об этом говорят, например, исследования Савинова и Панковой 
(1942), которые рассчитали, что суммарная поверхность всей корнево" 
системы (включая и корневые волоски) для изученной ими типчаков0 


пиретровой растительной группировки на каштановой почве Заволж? 

/ = 1 . 

уставляєт для слоя почвы в 1 м глубины лишь часть от суммар 
= 


ной поверхности всех почвенных частиц в этом же объеме почвы, выч" 
сленной по Митчерлиху. Иначе говоря, в этом случае удовлетворенй 
потребности растений в кальции! за счет обменного кальция той част 
почвенных частичек, которые непосредственно соприкасаются с корневд 
системой, может обеспечить лишь совершенно ничтожную часть ТОЇ 
количества этого катиона, которое фактически выносится растени я 
из почвы (по нашим расчетам лишь около 300 г (1) Са на гектар), счита” 
вес метрового слоя почвы в 15 млн кг и содержание обменного кал? 
ция — 20 м.-экв. на 100 г почвы. г 

зу {, Совершенно очевидно, что использование растениями обменної" 
кальция почвы не ограничивается здесь только поглощением его с ЕА 
верхности почвенных частичек, отвечающей суммарной поверхнос" 
всех частей корневой системы растений. Несомненно, что благодар 
миграции ионов сюда вовлекаются и другие близлежащие поверхноб 
—_ Зе. 


1 То же в еще более резкой степени относится и к калию. 
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Цочвенных частичек, не находящиеся в непосредственном контакте 

С корневым волоском. 

2 (Значение контакта между корнями растения и частичками почвы 
Не ограничивается, однако, возможностью контактного обмена ионами, 
з условиях замкнутой системы корневой волосок почвенная частичка 
Зольшое значение приобретает воздействие растения на твердую фазу 

| Почвы при помощи своих корневых выделений. При этом, как показали 
Специальные модельные опыты, для поглощения обменных катионов 
ИЗ почвы, высоко насыщенной ими, решающее значение среди этих выде- 
лений принадлежит углекислоте; в других же случаях, например при 
Поглощении сорбированной фосфорной кислоты, а также, повидимому, 
Чри поглощении необменных форм катионов из почвы (что связано 
б освобождением катионов из кристаллической решетки высокодисперс- 
ных почвенных минералов), решающее значение приобретают органиче- 
“кие корневые выделения, в основном органические кислоты, обладающие 
Значительной поверхностной и химической активностью. 

К сказанному нужно добавить, что в зоне контакта не должна 
статься без влияния на мобилизацию питательных веществ из твердой 
Фазы почвы и жизнедеятельность огромного мира микроорганизмов, 
"осредоточенньх вокруг корней, питающихся корневыми выделениями 
1, несомненно, входящих составной частью в эту замкнутую систему кор- 
Чевой волосок—почвенная частичка. Эти микроорганизмы, в значитель- 
{ой мере специализированнье (как показали исследования Красильни- 
Кова, 1934, 1940; Исаковой, 1940, и др.), являются также продуцентами 
Углекислоты и различных органических веществ, в том числе органи- 
Ческих кислот, представляющих собой как продукты биологической 
Переработки некоторых составных частей корневых выделений, в 
Частности сахаров, так и более сложные продукты, синтезированные 
"актериальньми клетками. 

Известно, какое огромное значение придавал В. Р. Вильямс (1947) 
Зоздействию продуктов жизнедеятельности грибов и бактерий на мине- 
Ральный скелет почвы. Как показали исследования Б. Б. Полынова и его 
‘отрудников (1945), даже первые стадии почвообразования на массивно- 
кристаллических породах, которые обычно рассматривались как стериль- 
Чые процессы выветривания, связаны с жизнедеятельностью организмов, 
"ключающей в конечном счете разрушение кремнеглиноземного ядра 
Злюмосиликатов. 

На роль живого вещества (бактерий и диатомей) в разложении сили- 
Катов и алюмосиликатов настойчиво указывал В. И. Вернадский (1927). 

| Зи придавал этому биогеохимическому процессу большое значение 

3 экономике природы. «Эта реакция, — писал В. И. Вернадский, — по 

‘воему значению и по своему характеру напоминает другую, еще более 

'вохимически важную: разрушение столь устойчивых молекул, как С0, 

" Н,О зеленым живым веществом в хлорофильных пластидах». 

Идеи В. И. Вернадского о наличии в природе специализированных 
‘иликатных» бактерий нашли недавно экспериментальное подтвержде- 
"ие в работах Н. Ц. Ремезова и его сотрудников (1947), показавших 
“Пособность бактерий, полученных в накопительных культурах из под- 
"Олистых почв и солодей, к разрушению ряда природных минералов 
Ц пород — микроклина, оливиновой породы, каолинита, биотита и поле- 
200 шпата. Выделенная в этих исследованиях слизистая палочка, встре- 
„авщаяся в значительных количествах во всех колбах, где шло разло- 
оние минералов, в опытах с микроклином оказалась способной к его 
Вазрушению. 
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Все эти факты и соображения заставляют признать, что в области 
ризосферы твердая фаза почвы, в том числе различные калий- и магний" 
содержащие силикаты и алюмосиликаты испытывают значительное воЗ"7 
действие со стороны биологических агентов. Внешним проявлением этого 
воздействия биологических агентов можно считать накопление в почве 
под влиянием растительности свободных (несиликатных) окислов железа» 
которые, по Тюлину (1946), являются результатом интенсивного разру” 
шения минералов в прикорневых микрозонах. Как показало проведенное 
В. М. Клечковским (1947) сравнительное изучение группового состава 
почвенных коллоидов в подзолистой почве из бессменного пара и ИЗ 
участков, находящихся в культуре в течение 32 лет на полях Тимирязев" 
ской сельскохозяйственной академии, результаты биологического выве: 
тривания под влиянием растительности находят уже за этот сравни” 
тельно небольшой период ясное свое выражение в увеличении содержа” 
ния в почве так называемого «мелкозема 2-й группы», по Тюлину, т. 8" 
частиц, обогащенных свободными окислами железа. Несомненно, ЧТО 
все эти факты теснейшим образом связаны с проблемой использования 
растениями минеральных веществ из твердой фазы почвы, в частности 
необменного калия почвы. 

Таким образом, зона непосредственного контакта между корневым 
волоском и почвенными частичками, а также примыкающая к ней не" 
сколько более отдаленная зона почвенных частичек, не находящихсЯ 
в непосредственном контакте с корневым волоском, но испытывающих 
его влияние (область так называемой «ризосферы»), представляет собой 
арену активного воздействия живого растения на твердую фазу почвы’ 
Воздействие это осуществляется как самим растением через посредство 
своей корневой системы, так и косвенно через активируемый этой кор” 
невой системой мир ризосферных микроорганизмов. 

В свете всего сказанного становится ясным, что тезис американский 
исследователей о том, что растение является скорее пассивным поглотй’ 
телем ранее существовавших веществ, чем приготовителем своей пищи: 
должен быть поставлен с головы на ноги и заменен тезисом Тимирязев? 
об активности растений в добывании себе пищи из твердой фазы почвы! 
так как для них обыкновенно недостаточно жидкой пищи, доставляємо" 
водой. 

Реализация активности растения в поглощении питательных вещест? 
из твердой фазы почвы возможна лишь в условиях достаточно мощно! 
развития поверхности контакта мелких корней и корневых волоско 
с почвенными частичками, т. е. в условиях достаточно мощного развит” 
корневых систем растений и достаточно полного освоения ими почве" 
ного субстрата. А 

Если учесть, что по развитым в недавнее время акад. Н. А. Мако 
мовым (1944) представлениям и водное питание растений, особен!“ 
в условиях недостаточного увлажнения почвы, связано с движение, 
корней навстречу этой воде, а не наоборот, как это обычно принято 06“ - 
считать, то станет ясным, какое огромное значение для корневого ПИТ". 
ния растения в целом приобретает создание условий, способствуют, 
мощному и беспрепятственному развитию корневых систем расте! 
в почве. А 

Созданная на основе учения Докучаева _Костычева Вильям. 
травопольная система земледелия является надежным орудием для ре", 
ния этой задачи. Тщательный анализ условий поглощения растениям А 
минеральных веществ и воды из почвы позволяет утверждать, что рей 
прочной комковатой структуры почвы, создающей условия для бесп 


сам о 
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Пятственного развития в ней корневых систем растений, вне оздоровле- 
Чия, так сказать, санитарной обстановки для роста корней путем извест- 
Кования кислых почв и гипсования солонцов, эффективное плодородие 
Почвы в значительной мере остается не использованным. 

Приспособление растения к условиям своего питания в почве, в част- 
Ности к условиям питания катионами, отнюдф“не ограничивается явле- 
Чием контактного обмена, или даже контактного поглощения в том широ- 
Ком смысле, в каком мы его рассмотрели выше. 

Условия поглощения растением катионов из солевого раствора и из 

адсорбционно-связанного состояния в почве существенно отличаются 
Также по характеру использования данным поколением растений налич- 
ного запаса этих катионов. В случае солевого раствора, при недостатке 
10го или иного катиона в корнеобитаемой среде, наличные запасы его 
Могут быть в течение непродолжительного времени исчеризны растением 
Чрактически нацело, если только растение еще сохранило способность 
К поглощению этого катиона из внешней среды. Совершенно иное имеем 
й случае поглощения этого же катиона из адсорбционно-связанного 
‘Остояния в почве. В этом случае, благодаря конкуренции почвенных 
Коллоидов за связывание и улержание этого катиона, поглощение его 
растением возможно лишь до некоторого, предельного для данных усло- 
Вий насыщения им тканей самого растения. 
- Чем выше прочность связи этого катиона с коллоидами почвы, тем 
Зыстрее настунает та предельная насыщенность им тканей растений, 
При которой дальнейшее поглощение его из почвы уже не может иметь 
Места. 

Покажем это на примере поглощения молодыми растениями ячменя 
Обменного калия из черноземной почвы в зависимости от степени насы- 
Щениости тканей растений этим катионом. 

Растения иредварительно выращивались для этого опыта в водных 
МУльтурах при разной степени их обеспеченности калием. В результате 
"одучень были растения, резко различающиеся по содержанию в них 
Калия: 1.24, 2.65 и 5.46% на абсолютно сухое вещество. Эти растения 
"еренесены были затем на 48 часов на суспензии черноземной почвы 
возрастающей прочностью связи ее обменного калия с коллоидами 
Почвы. Последнее достигалось снижением степени насыщенности почвы 
Злием за счет его послодовательного замещения натрием, при одной 

той же неизменной насыщенности кальцием (20% от емкости обмена) 
1 при близких значениях рН. Наряду с почвенными суспензиями в опыт 
К лючен был также вариант, по которому калий, натрий и кальций дава- 
Чись растению в виде раствора хлоридов в тех же количествах, в каких 
%и катионы содержались в обменной форме в наименее благоприятной 
растений почвенной суспензии (почва, насыщенная на 10% калием, 
на 70% натрием и на 20% кальцием). Количество калия, предоставлен- 
го растениям в растворе, или в адсорбированном состоянии, во всех 
“учаях было одинаковым — около 100 мг на сосуд. Результаты опыта 
едставлены в табл. 1 и изображены графически на рис. 2. 

Из таблицы и рисунка наглядно видно, что по мере повышения 
Грочности связи обменного калия с коллоидами почвы его доступность 
Зстениям падает во всех трех сериях опыта, т. е. независимо от исход- 
ОЙ степени насыщенности растений этим катионом. Однако критический 
"Ровень пасыщенности почвы калием, т. е. та минимальная насыщен- 

сть почвы калием, при которой этот катион еще остается доступным 
Аля растений, коренным образом зависит от исходной степени насыщен- 


"осту им тканей опытных растений. В случае слабо-насыщенных расте- 
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ний критический уровень не был в опыте достигнут — растения погло: 
щали калий даже из образцов почвы с максимальной в опыте прочность® 
связи обменного калия с почвой. В случае растений средней насыщен” 
ности калием критический уровень насыщенности почвы этим катионом 
лежал уже между 10 и 30% от емкости обмена почвы (точка пересечений 
кривой с осью абсцисс). Ниже этого критического уровня почва 
не только не отдавала своего калия растениям, но десорбировала калий 
из растения. Наконец, в случае растений, высоко насыщенных калием’ 
критический уровень На" 
сыщенности им почвы Ле" 
жал очень высоко (около 
50% от ее емкости обме" 
на), хотя из солевого раб" 
твора эти же растений 
обильно поглощали кали 
даже при сочетании его 0 
натрием и кальцием в тех 
же соотношениях, как Й 
в наименее благоприят 
ной почвенной суспензии: 
Апалогичные закономер" 
ности обнаружены такжё 
и в отношении кальция: 
Таким образом, в 07 
личие от поглощения И? 
солевого раствора, пої" 
Рис. 2. Движение калия в системе растение—поч- лощение калия (или дру” 


ва в зависимости от степени насыщенности гого катиона) из адсоро" 
астения и степени насып енности почвы эт й а 
р , М Этим ционно-связанного состоя 


катионом. 
ния проходит под знаком 
конкуренции почвенных 
коллоидов за связывание и удержание этого -катиона. П ри низкой насы“ 
щенности почвы калием и высокой прочности его связи с коллоидам 
почвы поглощение его растением может протекать успешно лишь пр“ 
низкой насыщенности тканей растения этим катионом. 

Каким же образом реализуется использование растениями обмен” 
ного калия почвы в естественных условиях, где насыщенность почв 
калием обычно весьма незначительна? у 

Ответ на этот вопрос мы находим еще в одном замечательном свої" 
стве растения, приспособительный смысл которого становится понятны 
лишь при, учете специфических условий его питания в почве, Мы имее 
в виду оонаруженные нами закономерности в распределении минерал 
вых веществ между корнями и надземными органами растения в зави 
симости от обеспеченности среды этими веществами. Закономерногс?" 
эти хорошо видны из рис. 3, на котором изображены результаты ані 
лиза на калий, кальций и фосфорную кислоту корней и надземных ОРГ? 
вов молодых растений ячменя, выращенных при трех различных уровня ў 
минерального питания. Созданные в опыте различные уровни минерал? 
ного питания условно обозначены на рисунке как «низкий», «средни 
и «высокий». Как видно из верхнего левого графика: (вес 100 растени 
ъ граммах), эти уровни лежат в пределах кривой положительного Де 
слвия концентрации питательных веществ. 5 

„Результаты анализов показывают, что изменение уровня минерал? 
ного питания наиболее резко сказалось на содержании минеральны 
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-/0 | Насышенность почвы калием и 


5 


2 227 — 88:99 — 6/85 77057 (точно әдәп) виногові ечнчгодіном 


16'91+ 89716 98'88-К 71768 69:98-к 8779 пе «бруюе 2 Твен ОМ Чонгоза 
96'єт-- 1109 09:8-- 85°/7 ГРН 96° АЕ ОЗ ааем 902 м фот ен Е 
И тара ов 80'89 всяк СОР 717737 80 405 еМ 909+ м 9,05 вн ні 
989— 1789 857+ 81789 908+ | 1998 ЗМ > Ф9006089-8№ % 00 + м 908 юн - - 
276 6Т:8/ ета тот 785 евте "777 в 9006 + е 0-Я 908 вн а 
66'9+ 1/08 86'08-= 18'98 87'8-+ 5559 о ер боор Оов ен Е 


(000 ен 
валано чи я) хвин ешчно 
вкодя ве | -әговія нип| нмоЯя ее 
онешоглоп | -ея әинеж | онешоглон 


(1Аэ0э ен чи я) (ооо ен ли я) 
хнинеогїогі я | емчно нмәйя | хнинәіоей я яр 
вишем винеж | ве онәшогаоп | вишен зинеж = - 


-Фепоо әәшоо -йәгоә әәшоо : = Е ям = 
-йехоо еешоо Э З вишен минһоу Ева 
(9рдр'о) меиквя (989°) (оягоәшәя әох ќо ен 
игооннәшічәвн нняойќ мәикея итэонненичоен уст) мәигем итооннепичоен 


отоноочя виногов‹  |княодХ оленіейо нинеїгова | нняойќ оломзин виногова 


——Ш ' р  ,, ут?» «пс з: 


моноитем иите ниногові иененл и 1чавоп итэоннепичэен инеподіо 10 итоомиоияее я кенейьв вишем эинешогло 


7 ФИипудої 


438 2 Е. И. Ратнер 


веществ в корнях. Так, при переходе от среднего к низкому (явно голод” 
ному) уровню минерального питания содержание калия, кальция и фОб7 
форной кислоты в надземных органах снизилось лишь на 20—30% (для 
калия даже только на 16%), между тем как в корнях содержание калия 
и кальция снизилось более чем в 3 раза, а содержание фосфорной 
кислоты в 2 раза. 
Наоборот, при высоком уровне минерального питания содержание 
этих же минеральных веществ наиболее резко возрастает именно 
в корнях. 
25| Таким образом, кор" 
невая система растений 
20 является тем резерву?” 
15 ром, в котором, с 00 
| ной стороны, накаплі" 
10 ваются запасы мине" 
у: ральных веществ Пр! 
м" избыточном снабжений 
уруу срейни Высокий пизкий средний о р в 
рейний висо | ствами и из которого, 
с другой стороны, най" 
земные органы  расте" 
50 25 ния легко, можно ск?’ 
зать исчерпывающе, И?" 


60 30 


22 влекают эти веществ 

3 1 15 2 при их недостатке А 

ы и : внешней среде. Ина“ 

А : говоря, связь мин?" 

10 в 05 ральных веществ, в 000 
| бенности катионов, 

низкий срейний высокий низкий срейний высоний корневой системе отли” 


чаєтся | значительной 
т ана зарано Вест а 
уровня минерального питания. Ячмень 2б-дневного | ПОДДаєтся воздействи 
возраста (по оси абсцисс — уровень минерального 60 Стороны надземных 
питания). органов растения. 
о. 
2 — корни. как показали исслед 
вания, проведенные 
нашей лаборатории О. Ф. Туевой, отмеченная выше способность рё“ 
тений к усиленной переброске минеральных веществ из корней в на 
земные органы при их резком недостатке во внешней среде сохрі 
няется еще некоторое время и после устранения голодания растени 
в отношений этих веществ, во всяком случае некоторых из них. Т. 
в случае растений, испытывавших фосфорное голодание, последуюш“? 
снабжение их этим элементом минерального питания вызывает настоль 
резкую переброску его корнями в надземные органы, что растени 
обнаруживает заметные признаки страдания, связанные с серьезив” 
расстройством обмена веществ (Туева, 1947). 

В свете всего того, что сказано было выше, становится понятны? 
приспособительное значение отмеченного факта усиленного истощени? 
корней надземными органами в отношении содержания минераль! 
веществ, при их недостатке во внешней среде. Поддержание поглоща 
щего органа растения, его корневой системы на весьма низком уров 
насыщенности минеральными веществами при их недостатке во внешне! 
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Среде создает предпосылки для высокой активности растения в поглоще- 
нии тех или иных обменных катионов из почвы, даже весьма слабо насы- 
Щенной этими катионами. С другой стороны, наиболее быстрое нараста- 
ние содержания минеральных веществ именно в корнях при улучшении 
Условий минерального питания растений устраняет или ослабляет 
возможность избыточного потребления минеральных веществ из 
Почвы в отличие от водных и песчаных культур, где это обычно имеет 
место. 

Поскольку же насыщенность растения, в частности его корневой 
Системы. минеральными веществами при прочих равных условиях опре- 
Деляется интенсивностью ростовых процессов, новообразованием орга- 
Нического вещества, постольку рост растений сам по себе и все то, что 
ему способствует, является фактором, облегчающим растению усвоение 
Минеральных веществ из твердой фазы почвы. 

Любопытно, что и здесь мы наблюдаем известную аналогию с усло- 
Виями поглощения растениями из почвы также и воды. Исследования 
нашей лаборатории (Ратнер, 1948), так же как и лаборатории А. М. Але- 
Ксеева (1948), показывают, что и при водном голодании растений корне- 
Вая система является тем органом, который сильнее всего отражает недо- 
статок воды во внешней среде и слабее всего удерживает эту воду. 

условиях водного голодания содержание воды в листьях может ещо 
некоторое время поддерживаться на сравнительно высоком уровне 
За счет крайнего истощения запасов воды в корнях. Именно ота осо- 
бенность (если только обезвоживание корня не перешло известного пре- 
Дела) поддерживает высокую сосущую силу в корнях при недостатке 
Воды во внешней среде, что позволяет растению путем постоянного освое- 
Чия все новых и новых частичек почвы удовлетворять свою потребность 
+ воде, преодолевая и здесь конкуренцию почвенных коллоидов, «обса- 
‘ывая», по образному выражению Н. А. Максимова, «каждую встречную 
Песчинку и „слизывая“ с нее, если так можно выразиться, те тончайшие 
Пленки воды, которые ее одевают» (Максимов, 1944). 

Как мы видели выше, подобные же, так сказать, «сосущие силы» 
Развиваются в корнях и в отношении минеральных веществ при их недо- 
Статке во внешней среде, что позволяет растению в условиях контакт- 
Чого поглощения извлекать необходимые ему катионы, например тот же 
Калий, из мицеллового раствора слабо насыщенных им почвенных кол- 
Яоидов, обменивая его на водород. А 

Активность растения в поглощений обменных катионов почвы 
Не остается постоянной на всем протяжении его жизненного цикла. В за- 
Зисимости от возрастных и стадийных изменений в организме эта актив- 
Ность претерпевает весьма существенные изменения. «Возрастные изме- 
Чения организма, указывает В.Р. Вильямс (1947, стр. 23), глубоко влия- 
От на количественную сторону отношений организма к условиям его жиз- 
Чи», И здесь опять-таки условия питания в почве существенно отличаются 
т условий питания в водных и песчаных культурах, где возрастные 
1 стадийные изменения в поглотительной деятельности растения часто 
Че выявляются, а иногда имеют даже иной знак, чем в почвенных 

Словиях. 

Покажем это на примере поглощения калин овсом из солевого 
аствора п из адсорбционно-связанного состояния в зависимости от 
Тадии развития растений, а именно в зависимости от прохождения им 
"ветовой стадии. 

Растения предварительно выращивались на питательной смеси Гель- 
ригеля с пониженным содержанием калия (!, от нормы Гельригеля). 
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В целях получения одновозрастных, но разностадийных растений, часть 
опытных растений, начиная с 28-дневного возраста, выдерживалась в Те" 
чение месяца на 10-часовом дне, явно неблагоприятном для прохождения 
овсом световой стадии своего развития. Действительно, ко времени поста" 
новки опыта с поглощением контрольные растения находились в фаз? 
цветения, между тем как короткодневные растения еще не выбросили 
метелок, хотя по мощности развития они не уступали контрольным 
растениям. 

В этом состоянии растения, после тщательного отмывания их корней 
от питательного раствора, помещались затем на 48 часов на троякого 
рода источники калия: 1) на раствор хлористого калия с добавлением 
некоторого количества хлористого кальция; 2) на суспензию чернозем 
ной почвы, высоконасыщенной калием (50% от емкости обмена замещено 
было калием, остальное кальцием) и 3) на суспензию той же почвы слабо" 
насыщенной калием (10% от емкости обмена замещепо калием, остально? 
кальцием) при близком значении рН. Количество калия, предоставлен” 
ного растениям в растворе или в адсорбционно-связанной форме, во все? 
случаях было одинаковым — около 120 мг на сосуд. 


Таблиця 2 


Поглощение калия растениями в записимости от прохождения световой стадий: 
Овес Победа 
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Нецпетущие расте-| Цветущие расте- | | 
ния ния Повлой 
я пи калия (в № 
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В в Га 509 К + 50 9, Са. | 85.88 | 27.16 | 69 | 83.92] 18.52) Бі | 195 | 78 
22) з Фі 
22 Е | на 109, К -- 90 90 Са. | 81.36 | 22.64) 58 | 74.71 9.81 | 26 | в40 | 404 
осн 
Контроль (перед опытом) . . . | 58.79 | — че, |6590 к = бз. 


Как видно из результатов опыта, изложенных в табл. 2, количеств 
калия, поглощенные из раствора хлористого калия растениями ДВУ? 
взятых нами серий, почти не отличаются между собой и не векрьваю? 
каких-нибудь существенных различий в поглотительной  активност! 
растения в зависимости от прохождения им световой стадии и встуйл® 
ния в репродуктивную фазу своего развития. Мало того, при расчет 
интенсивпости поглощения калия не на сосуд (5 растений), а на единиц 
объема корней, мы для цветущих растений получаем в случае раствор!” 
мого калия почти в 1", раза более интенсивное поглощение, чем ДЛ 
растений нецветущих (что связано, повидимому, с ббльшим объемом 
корней в последнем случае, при одинаковой мощности развития надзем" 
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Чых органов). Совершенно иное обнаруживается при поглощении расте- 
Чиями обменного калия почвы. В этом случае ясно вырисовывается паде- 
Ние активности растения, вступившего в репродуктивную фазу своего 
Развития, в поглощении калия из почвы, особенно при возрастании кон- 
КУренции почвенных коллоидов за связывание и удержание этого калия. 
Так, из суспензии почвы, насыщенной на 50% от ес емкости обмена 

алием, а на остальные 50% кальцием, цветущие растения поглотили 
811 раза меньше калия, чем растения нецветущие, а из суспензии 
10чвы, слабо насыщенной калием, — в 21, раза меньше.? 

Такое падение активности растения в его взаимодействии с коллои- 
"ами почвы связано с падением интенсивности ростовых процессов при 
\туплении растения в репродуктивную фазу своего развития и сниже- 
шем уровня метаболизма в корнях, в частности снижением интенсив- 
сти дыхания (в нашем случае в 11/, раза). 

Следует подчеркнуть, что исходная насыщенность тканей растений 
Калием была у нецветущих растений даже выше, чем у цветущих (соот- 
Зторвенно в корнях 0.399 и 0.183%, а в листьях 0.812 и 0.649%). Так 
Чо факт различной активности цветущих и нецветущих растений в по- 
‘чощении обменного калия почвы не может быть объяснен здесь разли- 
"ями в исходной насыщенности тканей опытных растений этим кати- 
Ном. Он должен быть объяснен возрастными изменениями во взаимоот- 
Зощении организма с внешней средой, соответственно положению 

‚ Н. Прянишникова, что «внутреннее состояние растения, направление 
интенсивность процессов обмена веществ в нем, в значительной степени 
пределяют его отношение к условиям внешней среды, способность расте- 
ин использовать тот или другой источник питания, притекающий извне» 

Й анаников, 1947). зо 

Не менее четко изменение активности растения в поглощении обмен- 
то калия почвы выявляется и при прохождении растением первой ста- 
Чи своего развития — именно стадии яровизации. 

Покажем это на примере подобного же опыта с 13-дневными расте- 
ями озимой пшеницы Московская 2444, полученными из яровизс- 
анных и неяровизованных семян (табл. 3). 

Из табл. 3 ясно видно, что при поглощении калия из солевого 
Раствора яровизованные растения не имеют преимущества перед неяро- 
Изованными и даже уступают им, что совпадает с аналогичными 
Анными, полученными в отношении молодых растений в работе Овеч- 
“ина и Бурьяна (1936), а также в работе М. С. Миллер (1939). Однако 
“ло совершенно меняется при поглощении калия из адсорбционно- 
‘Вязанного состояния его в почве. В этом случае прохождение расте- 
ями стадии яровизации ведет к резкому повышению его активности 
" преодолении конкуренции почвенных коллоидов за связывание и удер- 

ание этого катиона. В результате мы в случае суспензии почвы, слабо 
асыщенной калием, обнаруживаем у яровизованных растений в два 
аза более интенсивное поглощение калия, чем У растений неяровизо- 

ЧНных. 


= 


м. 1 Следует подчеркнуть, что мы имели дело с растениями, выращенными в усло- 
„ИХ сильного недостатка калия в питательном растворе (1/, нормы Гельригеля). 
Мечаемое нередко в литературе отсутствие поглощения калия даже из соле- 
То раствога в позднейшие фазы развития растений относится к растениям, выра- 
"шым при явно избыточном насыщении их питательными веществами. 

2 Аналогичные данные получены были и в наших более ранних опытах с ячме- 
при изучении интенсивности поглощения калия из разпых источников расте-. 
ми в фазе кущения и в фазе цветения (Ратнер, 1944). 
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Таблица 3 


Поглощение калия растениями в зависимости от прохождения стадии яровизаций' 
Озимая пшеница Московская 2411 


РЕ. 
а а а Ва а а Б. 2 ВА 
Неяровизован- Яровизованные 
и к Поглощенд 
растения растения мг 
СА _ | калия еф 
Е я А 
ә 5 | поглощено | & | поглощено ба = кор 
Б со) за время |8 Е.) за время | 00ъ6М й) 
сини опьта ны опыта | но 
Источник калия & о Ж о Е 
оно вхо = 
Фк о о5о о 
ЕС Бі Ов З ! 
она Ех Бок оо 
оФ ш оф в н) я © я 
Е 0/ = 0 ща в 
гй мг о Фон мг о опо| дя 
Фа і Зач > = І) 
= Нє. ? оо Оа 
= д ӘӘ м оа с 2А 
ОРЕКЕ: 6 я що ри 
1 —— 
| | | й 
Раствор КС! + бабі, . . . - . 57.85 | 33.58 | 100 | 46.01 | 25.75 | 100 | 455 | 38! 
з мс | 
Е а | 36 
8 = = | на 50% К + 509, Са. 59.33 | 35.56 | 105 | 49.39 | 29.13 | 113 | 482 | 4 
ЕЯ 
8 Е Я», Я 0 0 т: = є оо ; 96 т 974 
ЕЯ | па 10% К + 909, Са. | 34.27 | 10.00 30 | 38.55 | 18.29 71 135 
Ро З 
Контроль (перед опытом) . . . 24.27| -- — | 20.26 | -- | — — 73 


Близкие результаты получены были в опытах с озимой рожью. _ 
Наконец, та же закономерность вытекает из сопоставления резуль! 
тов ряда опытов по поглощению калия растениями озимой пшенице" 
выращенными из яровизованньх и неяровизованных семян на ра 
личных почвах, резко отличающихся по содержанию в них доступно 
для растений калия. Растения убирались в молодом возрасте (2 
25 дней); вес убранных растений из яровизованных и неяровизова 
ных семян мало отличался между собой. $ 
Из рис. 4 наглядно видно, что в случае почв, богатых легко досту? 
ным калием (что выражается весьма высоким содержанием этого катид 
в контрольных — неяровизованных растениях), влияние яровизацй 
на поглощение калия растениями не обнаруживается в заметной степені? 
В случае же резкого недостатка доступного калия в корнеобитаемо 
среде, преимущество яровизованных растений перед неяровизованным 
в поглощении калия из почвы выявляется достаточно четко. у 
Природа вызываемых яровизацией изменений в активности расту, 
ний при поглощении трудноступного калия почвы еще недостаточ! 
ясна. Этот вопрос должен явиться предметом дальнейших исследован 
Мы привели изложенные выше опыты лишь для того, чтобы показа!” 
насколько односторонними могут быть представления о стадийных изМ 
нениях в способности растений к поглощению питательных  вещеб 
из почвы, если судить об этом на основе опытов в водных и песчан 
культурах, без учета значения почвы как посредника в питанй 
растений. РИ 
Изложенные опыты вместе с тем показывают, что наибольшей ак! 
ностью в поглощении обменного калия из почвы, насыщенность которо 
калием в природных условиях обычно весьма незначительна, растен 
обладают в период наиболее интенсивного вегетативного роста, 10° 
прохождения стадии яровизации и до наступления репродуктивной - 
(колошение—цветение). В самый ранний период развития, до прохой“ 


ни 
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ия стадии яровизации, а в особенности в более поздний период, после 
Зчала цветения, активность растения в поглощении обменного калия 
чив понижена. Для улучшения условий калийного питания растений 
ти периоды их развития (например для улучшения калийного пита- 
Ия озимых с осени в целях повышения их морозостойкости) необходимо 
Чабжениє растений растворимыми формами калия или создание в почве 
Чагов высокой насыщенности обменным калием. _ 
Падение способности растения, вступившего в репродуктивную фазу 
"его развития, к поглощению обменных катионов из почвы усу- 
бляется още тем обстоятельством, что с этого периода развития расте- 
ий начинает существенно снижаться интенсивность нарастания корневой 


ж 
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Рис. 4. Влияние яровизаций семян озимой пшеницы на 
способность растений к поглощению калия при разной его 
доступности в почве. 


По оси абсцисс — содержание калия в неяровизованных растениях, 
в Ф/о на сухое вещество. По оси ординат — содержание калия в ярови- 
зованных растениях, в %/от содержания его в неяровизованных. 


стемы, а следовательно, и интенсивность освоения растением новых 
Очвенньи х частичек. Сказанное иллюстрируется данными табл. 4, в кото- 
0й сопоставлены размеры корневых систем овса, ячменя и периллы, 
"мращенцьх в водных культурах на смеси Гельригеля в условиях, бла- 
“Приятных и неблагоприятных для прохождения ими световой стадии 

Вступления в репродуктивную фазу своего развития. 

Из табл. 4 видно, что независимо от того, каким путем достигалась 
Здержка в прохождении растениями световой стадии (помещением 
\Аиннодневных растений — овса и ячменя — на короткий день или 
Эмещением короткодневного растения периллы на длинный московский 
нь), растения, задержанные на вегетативной фазе своего развития, 
“Эразовали за тот же календарный срок более мощную корневую систему, 
р" растения, успевшие за тот же период времени достигнуть фазы 
етения. 

Совокупность изложенных данных заставляет считать, что при той 
Ичтожной степени насыщенности почвы калием, какая обычно наблю- 
Матея в естественных условиях, обменный калий почвы может считаться 
"Зальньм источником калия для растения лишь до вступления его в ре- 
‚одуктивную фазу своего развития. В более поздние фазы развития 
“Стений этот источник калия становится уже для них весьма трудно- 
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Е 
Таблица 4 

Развитие корней и надземных органов у одновозрастных и разностадийных 
растений 


ЕН ИНР ГИ СЕРЕСИН 


Ячмень Винер Перилла красно: 
01163 Овес Победа листная 
== Ф і 2 "Р 
= Е = Г] са -о 2 
. Ф = Ф К 
Е Г ЕС уге о 
Но не я Но ные рае р. © = 
Боб а Е 5 Е, ок Б == еы а= 
до" еще вот ана зо а) ос 
БЕ оба ЭМ: 3 са 5 в 5 Е 9 Бе 
398 | 8938 | ззк | 393 |56к8 у 
Рак а Ф в об зая 1 Вр 
оф Фа оф "о эоФ 5 ог 
Фе Фев ге судо ЗО Р б - 
їз Ха Е е ноя обоо а об 
соя збо дез НЕО ае дое ся 
ам аа 2 ЕЕ Яя яг 
«ії 
НС ПЕР 2 Ор сга о ЦІЙ со о ИД 
Объем корней (в смз) .| 36.3 43.6 23.2 85.4 26.6 20.6 
Вес сухих корней (вг 7 
На сосуд лі Мо 2.18 2.62 1.86 рт 1.82 14 
Вес надземных органов = 08 
(в г на сосуд) ... 26.2 22.4 7.45 6.08 4.67 о 


доступным. В этих условиях на порвый план выступает роль необме" 
ного калия почвы, доступность которого растениям, в результате разі", 
шения высокодисперсных калийсодержащих минералов почвы, долж! 
возрастать в связи с увеличением экзосмоса органических веществ в кої 
невых выделениях в эти более поздние фазы развития растений (Миний 
1927; Демиденко, 1928; Сабинин и Минина, 1932). + т 
Нельзя не отметить также, что в своте всего сказанного вопрос 0 У 
тодах определения доступного калия для растений и путях воздейотв!, 
на условия калийного питания растений не может решаться в отры 
от учета онтогенетических изменений в активности растения при ё 
взаимодействии с твердой фазой почвы. 8 
Рассмотренные до сих пор особенности питания растений катиона" 
в почве касались в основном самого процесса их поглощения корням 
не затрагивая вопроса о влиянии катионов внутри растения в завио, 
мости от источника их поглощения корнями. А ргіогі казалось бы, РА 
действие поступившего калия или другого катиона в растении долж 
итти в одном направлении, независимо от того, поглощен ли он корнЯ " 
из солевого раствора, или из адсорбционно-связанного состоян! 
в почве. Оказывается, что это далеко не так. Исследования последние; 
времени, проведенные в нашей лаборатории, показывают, что отли“ го 
в питании растений катионами из твердой фазы почвы и из солево 0 
раствора значительно глубже, чем только отличия в самом процес, 
поглощения; они затрагивают также и коренные вопросы внутриклет? 
ного обмена в растении. РА 
В основе этих отличий лежит тот факт, что при поглощении раб в 
ниями того или иного катиона из солевого раствора (например калия 


го 


у 


й 
! Растения переведены на короткий депь через 31 день после закладки ОЛЫ, 
2 Растения переведены на короткий день через 22 дни после закладки ОВ а, 
3 Растения переведены на короткий день через 32 дня после закладки ОПЕ з 
4 Во всех изложенных выше опытах, при кратковременном взаимолейст ў 
корней с почвенной суспензией растения могли усвоить из почвы только обмен, 4 
калий. Многократные коптрольные опыты показали, что при такой метолике 2! кій 
римента необменный калий почвы остается недоступным для растений, незави?" „ 
от вида и возраста растений, состава сопутствующих обменных катионов в почве Й 
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“Алийных удобрений, представленных обычно хлоридами или сульфа- 
ми) его поглощение в той или иной мере сопровождается одновремен- 
ЧЫм поглощением сопутствующего ему аниона. Поглощение же обмен- 
ых катионов почвы протекает совершенно независимо от поглощения 
онов и может иметь место и при полном отсутствии последних в ко рне- 
битаемой среде или в тех очагах ее, откуда корень в данный момент 
Юглощает катионы. 
Иначе говоря, небалансированное поглощение катионов и анионов 
З внешней среды, нередко наблюдаемое и при поглощении ионов из 
левого раствора, в случае питания растений за счет обменных катионов 
Эчвы является неотъемлемым свойством, вытекающим из существа самого 
ханизма поглощения растениями адсорбционно-связанных нитатель- 
"Мх веществ. ч 
Сказанное относится не только к случаю поглощения обменных 
МІРИОНОВ при помощи контактного обмена, но и к случаю поглощения их 
тем предварительного вытеснения в раствор при помощи выделяемой 
орнями угольной кислоты. Как явствует из появившейся перел войной 
боть Оверстрит, Рубен и Бройер (Оуегзігееі, ВиЪеп ап Втоуег, 1940), 
Фи поглощении растениями калия из раствора бикарбоната калия 
Укарбонат-ион поглощается лишь в ничтожной степени по сравнению 
`Калием, причем и те ничтожные количества бикарбонат-иона, которые 
стением поглощаются, уже в корнях превращаются в более восстанов- 
„Нные соединения углерода. Таким образом, и в этом случае следует 
Зитать, что калий поглощается практически нацело без аниона. Шо- 
Хольку же катионы не могут находиться в клегке в свободном виде, 
бстольку в ней должно тем или иным способом осуществиться связыва- 
Че этих катионов. 
< Как показали наши исследования, это связывание осуществляется 
"растений по меньшей мере троякого рода путями: 
ь‚ 1) усиленным образованием. органических кислот, 2) добавочным 
Глощением анионов из корнеобитаемой среды (если они там имеются) 
. 9) усиленным адсорбционным связыванием катионов клеточными кол- 
Хидами. В зависимости от условий среды, природы катионов, состояния 
астения, а также в зависимости от видовых особенностей растений, тот 
‚Ли иной путь связывания катионов в клетке находит различную степень 
его выражения. Однако первый из названных путей — усиленное 
„ разование органических кислот, обнаруживающий и в случае пита- 
‚Ия растений из раствора тесную связь с солевым составом растений 
рянишников, 1947; Владимиров, 1941, 1948; Баславская, 1946), — 
Меет и здесь наиболее универсальное значение. В проведенных опытах 
З был четко выражен в отношении столь различных по своей физиоло- 
ческой роли в растении катионов, как калий, натрий, кальций, маг- 
УИ и в отношении столь различных по типу обмена веществ растений, 
\К сведа, сахарная свекла, махорка, пшеница, кукуруза. 
‚„_ Не имея возможности привести здесь подробные данные для иллю- 
рации этих положений, ' ограничимся изложением результатов одного 
Лько опыта с махоркой как растением, для которого обмен органиче- 
“их кислот представляет собой не только теоретический, но и практиче- 
ИИ интерес. 
‚ ‘Этот опыт проводился ‘в песчаной культуре на фоне питательной 
РА оавалюннога © удвоенной дозой калия. Последний вносился 
а, 


по 1 Более подробные данные сданы нами в печать (Известия АН СССР, серия 
"ЧТ'орическая). | 
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в одном случае в виде раствора хлористого калия, а в другом — в вий 
небольшой навески черноземной почвы, искусственно насыщенной Н 
50% от ее емкости обмена калием и на 50% кальцием при рН около 6.5. 


Таблица 5 
Содержание органических кислот и зольных веществ в листьях и стеблях 


махорки в зависимости от источников калия 
—ы—_—- 


Сумма 
органичес- і ; 0 
ких кислот К ча Мо С 504 РИ 
Источник калия | (в м-зкв. 
на 100 г Е" 
сухого ве- Е и 
щества) в % на сухое вещество 
== 
Листья 
КОР, НУ, 51.9 7.01 2.00 0.46 7.02 2.81 ий 
К-почва..... 99.0 6.12 1.85 0.44 0.26 619 | 16 
Стебли 
ЛИН и доль Є 4.95 0.86 0.09 3.50 0.47 00 
К-почва..... 68.0 3.36 0.72 0.08 0.35 0.56 0.1 


Как видно из табл. 5, при близком содержании катионов (калий: 
кальция, магния), растения почвенной серии отличались резко повыше!” 
ным содержанием органических кислот в стеблях и листьях и столь б 
резко повышенным содержанием в листьях сульфатной серы (определе 
ние по методу Штоца). е 

Растения же хлоркалиевой серии отличались высоким содержаниё 
хлора, т. е. того аниона, с которым калий вносился. и 

В некоторых опытах, при усиленном одностороннем поглощен! 
растениями натрия и повышении в связи с этим адсорбционных свойо? 
клеточных коллоидов, связывание катионов шло в значительной мер, 
за счет адсорбционного связывания их на клеточных структурах. Однак’ 
и в этих случаях усиленное образование органических кислот остав" 
лось ярко выраженной формой приспособления внутриклеточного обме" 
к условиям питания растений катионами в почве. е 

Усиленное образование органических кислот оказывало влиян? 
и на ряд других сторон обмена веществ в растении, в первую очередь 
углеводный обмен. Так, например, содержание сахаров в листьях ра 
ний, питавшихся за счет обменного калия почвы, в ряде случаев ока? б 
валось существенно пониженным, что связано, повидимому, с потреб? 
нием сахаров для усиленного образования органических кислот. Такі? 
образом, регулируя питание растений катионами, предоставляя их КОР 
ням в виде солевого раствора (например при подкормках калийнр 
солями), или же преимущественно в адсорбционно-связанной Фор А 
(например при внесении тех же калийных солей с осени), мы можем лра 
дать желательное нам направление воздействия на весь хол обме! 
веществ в растении. РТ 

Заканчивая свое сообщение, мы хотели бы подчеркнуть, что стави й 
себе задачей показать на некоторых примерах из наших исследован! 
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| Области питания растений продуктивность того направления в мичу- 
„ской биологии, которое подходит к решению вопросов направлен- 
"о воздействия на растение через всестороннее познание путей его 
"риспособления к условиям жизни. Дальнейшее развитие рассматривае- 
То направления, в его применении к познанию особенностей питания 
Стений в почве, должно, как нам представляется, послужить основой 
ча пересмотра ряда положений о взаимосвязи между минеральным 
„Манием и различными внутриклеточными процессами и жизненными 
Травлениями растительного организма. Оно должно послужить также, 
. Отчасти уже послужило, основой для решения ряда вопросов в области 
“логии растений и в области удобрения и мелиорации почв. 
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О НЕКОТОРЫХ ОСНОВНЫХ ВОПРОСАХ ФИТО- 
ЦЕНОЛОГИИ 


В. Н. Сукачев 7 


Фитоценология, или учение о растительных сообществах, возникнув 
"равнительно в недавнее. время как особая область знания, почти сразу 
приобрела несколько довольно существенно, различающихся направле- 
ний. Это явилось следствием ряда причин. Во-первых, эта ветвь ботаники 
развилась из описательной ботанической географии. Местный характер 
описательных работ, выполнение которых часто не требовало знания всей 
такой же описательной литературы, приводил к тому, что приемы изу- 
чения; растительности были различны в разных странах и даже У раз- 
личных авторов одной и той же страны. Во-вторых, большое влияние 
оказало различие целей таких исследований. Если в одних странах 
(У нас и в США) изучение растительности предпринималось в связи, с за- 
Просами луговодотва, лесоводства и других отраслей народного хозяй- 
ства, т. е. было тесно связано с практикой, то в других странах (Запад- 
ная Европа) этой связи с практикой пояти не было. Кроме того, имело 
Значение и то, что исследователи нередко стояли на различных философ- 
‘ких, методологических позициях, Ч Ачу 

Наконец, нужно учесть, что ‚обособление фитоценологии, как особой 
ветви ботаники, в зарубежных странах совпало с периодом первой миро- 
вой войны и непосредственно, последовавшим за ней временем, когда 
Международные связи были сильно, ослаблены. 

Даже наши так называемые «фитоценологические школы», возникнув 
В различных центрах нашей обширной родины, имели неодинаковые 
цобудительные силы к своему развитию и формировались в условиях 
различного отношения к запросам практики, а поэтому и в условиях 
различного соотношения с другими соседними научными дисциплинами. 

Все это в совокупности вызвало, то, что в настоящее время даже 
по основным: вопросам фитоценологии имеются острые разногласия 
й нетолько между советскими и зарубежными фитоценологами, но и 
среди наших ученых. | 

Такое положение фитоценологии является в известной степени бла- 
Топриятным; фактором для ее прогрессивного развития, если исключить, 
Конечно, всякие идеалистические, метафизические высказывания в этой 
Области. У нас уже давно с самых различных сторон начал, изучаться 
Растительньй покров; нет случайного доминирования одного какого- 
Либо направления, ‘одной школы; вокруг многих основных вопросов 
разгорелись горячие дискуссии; нет подавляющего влияния какого-либо 
Одного авторитетного имени. Все зто залог того, что в процессе столкно- 
Зения различных мнений будут найдены верные решения спорных вопро- 
тов, будут выдвинуты новые проблемы и будет обеспечен быстрый даль- 
'Чейптий рост фитоценологии, не только важной. для разрешения крудней- 
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ших общебиологических вопросов, но и призванной оказывать большую 
непосредственную помощі. народному хозяйству. 1 

Фитоценология, начав обособляться в качестве самостоятельной 
ветви ботаники всего лишь около 50 лет тому назад, в начальном этапе 
своего развития имела практическое применение почти исключительно 
лишь при освоении новых территорий и в некоторых областях луговой” 
ства и лесоводства. Теперь же она выходит на значительно более широ" 
кую дорогу. Создание новых наиболее урожайных и стойких против 
неблагоприятных условий всевозможных культур в полеводстве, садо“ 
водстве, огородничестве, лесоводстве. в полезащитном степном лесора?” 
ведений, все фитомелиоративные мероприятия, направленные на повы“ 
шение плодородия территории и придание ему устойчивости, на борьбУ 
с засухой и на защиту почв от эрозии, а годных и сухопутных путей тран” 
спорта и инженерных сооружений от разрушения стихийными проце” 
сами, а также с целью улучшения жизненных условий человека и домаш“ 
них животных, — все это может быть осуществлено наиболее рації 
онально и в наиболее короткий срок летишь при использовании данні) 
фитоценологии. 

Успехи изучения микроорганизмов (бактерий, грибов, актином/" 
цетов) в почве и в воздухе и зависимости развития и жизни высших раст’ 
ний, животных и человека от них заставило и микробиологов шодойт" 
вплотную к вопросам фитоценологии (см. Гаузе, 1944; Красильнико?' 
1944 и др.). Этим чрезвычайно расширяются рамки фитоценологии и 10 
вышастся ее практическая значимость. "4 

Е. Н. Павловский (1937), Д. Н. Кашкаров (1945) и некоторые др 
гие зоологи прекрасно показали практическое значение биоценологи!’ 
и, в частности, то, что многие биоценозы имеют вредоносное значенй 
в самых различных отраслях сельского хозяйства, здравоохраненй’ 
(природная очаговость паразитарных и инфекционных болезней) и ветер" 
нарии и что рациональная борьба с вредителями сельского хозяйст®, 
животноводства и человека может быть организована лишь при углу р 
ленном изучении биоценозов в целом и, в первую очередь, их компон! 
тов — фитоценозов. Затем изучение фитоценозов и биоценозов в цело?, 
населяющих наши моря, реки и озера, и продуктов их жизнедеятельног" 
необходимо для оценки биологической продуктивности водоемов и рац 
ональной организации рыбного хозяйства. 8 

Помимо вышеназванной практической роли, изучение фитоценод?. 
имеет и крупное теоретическое. общебмологическое значение, так = 
процесс эволюции у растений в большинстве случаев протекает внутр, 
фитоценозов и в срязи с фитоценотическими отношениями внутри раст, 
тельных группировок, в первую очередь в связи с борьбой за сущест? 
вание и благоприятными и неблагоприятными взаимодействиями № 
высших, так и низших растений в фитоценозе. Вместе с тем, и направле", 
ное изменение эволюционного процесса человеком, т. е. выведение, селе" 
ция новых более ценных сортов растений, не может вестись без УЧ 
закономерностей, управляющих взаимоотношениями растений при 
совместном произрастании, поскольку, как было отмечено, расте % 
в культуре воспитываются в большинстве случаев в условиях иску. | 
ственного фитоценоза и от фитоценотической с реды меняются и их хозЯ" | 
ственные свойства. и | 

Не менес велико значение фитоценологии и для познания биогеох | 
мической роли растительности в природе, которая так блестяще бы’ м 
показана В. И. Вернадским. В сущности жизнь фитоценозов в основі 0 
сводится к превращению вещества и энергии в пих, или точнее в фит | 
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Теосфере, понятие о которой ныне разрабатывается Е. М. Лав- 
ренко. 

В настоящей небольшой статье я хотел бы назвать лишь некоторые, 
На мой взгляд наиболее существенные проблемы современной фитоцено- 
Чогии, которые все еще остаются спорными и заслуживают всестороннего 
Обсуждения с привлечением всей совокупности полученных в новейшее 
Время фактов. Объединение фитоценологов вокруг решения этих проблем 
и принятие общих решений, которое может явиться результатом такой 
Дискуссии, имело бы огромное значение и для теории, и для практики 
Фитоценологии. 

Касаясь этих вопросов, я не буду излагать их историю, так как 
история теоретических вопросов фитоценологии обстоятельно изложена 
В статьях А. П. Шенникова (1937), С. Я. Соколова (1937, 1938), Е. М. Лав- 
Ренко (1943) и В. Б. Сочавы (1944). 

І. Повидимому, нет разногласий в том, что основным объек- 
Том изучения фитоценологии является фито - 
Деноз (растительное сообщество). Однако на вопрос, 
Мо такое фитоценоз (растительное сообщество), каковы его основные 
Признаки, каков объем этого понятия, — различные ученые отвечают раз- 
Лично. Не останавливаясь на многочисленных высказываниях в литера- 
"Уре и на различных оттенках в трактовке этого понятия, можно выделить 
Две основные точки зрения. Одни авторы, пользуясь термином «расти- 
льное сообщество», трактуют его как общее выражение общественной 
Жизни растений. Такое понимание ведет свое начало еще от Варминга и 
Наиболее ясно было выражено в известной записке Флао и Шретера (Е1а- 
ак ь опа Ѕеһгӧбег, 1911) к ПІ Международному ботаническому конгрессу. 
Оно затем неизменно повторяется в той или иной, но близкой форме боль- 
Щинством западноевропейских и американских авторов. Так, Рюбель 
Җае], 1930) пишет: «Растительное сообщество» (ріапі согатацпіїу) есть 
бдее выражение для сопиологической ! единицы каждого ранга, от наи- 
Меньшей до самой крупной», т. е., следовательно, по мнению Рюбеля, 

растительная ассоциация и тип растительности суть растительные 
‘общества. 
‚ В близком смысле употребляет выражение «фитоценоз» Дю-Риө 
0, В іебх, 1930), подчеркивая, однако, что хотя его фитоценоз обнимает 
"се единицы фитоценологии, начиная от наименьшей, социации, и кончая 
наибольшей, панформации, но во всех этих случаях фитоценоз вполне 
Онкретное понятие. Выражение же растительное сообщество (РЙапхеп- 
ЗеззезсНа{ь, ріапі соштип у) он употребляет как общее нейтральное 
Обозначение для всех различных фитоценологических объектов изучения. 

так как элементарными основными единицами, из которых слагается 
Растительность, он считает синузии (ярусы), то выражение «растительное 
‘бобщество» Дю-Риэ прилагает и к ним. Таким образом, Дю-Риз, по суще- 
Тву, различает понятия «растительное сообщество» и «фитоценоз». Однако 
й советской литературе обычно термин «фитоценоз», считают синонимом 
Мражения «растительное сообщество». Точка зрения Дю-Риэ нашла свое 
Уражение и дальнейшее развитие в работах Липмаа (Іірришаа, 1934, 
і 46) и Вага (Уара, 1940). 

Столь неопределенное понимание термина «фитоценоз» и «раститель- 
ов сообщество» имеет место до настоящего времени и у некоторых наших 
“торов [ср., например, Алехин, 1944; Лаасимер ([.ааѕітег), 1926]. 


Б... 


— 


щен. 2 В данном случае понимается в смысле «фитосоциологической», или фито- 
"ЗНотической, единицы. 
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Другими авторами растительное сообщество (фитоценоз) понимает 
как конкретная заросль растений, однородная в своем составе и сложений 
на известном протяжении. Из таких конкретных отдельных растителр" 
ных сообществ то большей, то меньшей величины слагается весь расти” 
тельный покров земли. Это своего рода «индивидуум растительности” 
называемый Браун-Бланке (Вгапа-В!апдиеё, 1928) ‹индивидуумом а000° 
циации». Такое понимание растительного сообщества является наиболее 
распространенным у нас. Оно было в определенной форме предложен? 
нами еще сорок лет тому назад (Сукачев, 1908, 1910). Необходимос? 
такого понятия вытекает прежде всего из того, что основным объекто“ 
изучения фитоценологии является всегда конкретный участок растител?” 
ного покрова, который требует наименования. і 

Разница между этими двумя пониманиями фитоценоза (раститея? 
ного сообщества) вовсе не в том, что в первом случае фитоценоз поні" 
мается более широко, а во втором более узко. В действительности меній 
ними существует более глубокое принципиальное различие. Болі" 
согласно первому определению, фитоценоз обнимает таксономическй" 
единицы в фитоценологии всех рангов, то во втором понимании, прин! 
маемом мною, фитоценоз отнюдь не является какой-либо таксономи?" 
ской единицей или их объединением. В моем смысле понятие фитоцено?, 
аналогично понятию вообще растения в ботанике. Это есть поході? 
понятие фитоценологии, но к категории систематических единиц. 0" 
не относится, 

Ни в систематике растений, ни в одной из наук, вообще, нет пой! 
тин, отвечающего понятию растительного сообщества в смысле Фа 
и Шретера, Рюбеля или фитоценоза в смысле Дю-Риэ, Липмаа и др, 
гих, потому что оно совершенно не нужно, без него можно впой 
обойтись. | 

В недавнее время Фурсаев и Хохлов (1945) свое понимание фито 
ценоза сформулировали так: «Группировки растений с однородны”. 
взаимоотношениями между слагающими их видами называются фит 3 
ценозами». Это определение фитоценоза нельзя признать удачным. о 
рее оно могло бы относиться к ассоциации растений. Фитоценоз же поч, 
всегда слагаєтся из зкологически различньх растений и внутри одно 
фитоценоза взаимоотношения между растениями очень неоднород!”, 
Однородны они в пределах только синузий, которые являются структу, 
ными частями фитоценозов (о синузиях см. ниже). Но из всого изло, 
ния учения об агрофитоценозах, развиваемого этими авторами, вид". 
что они применяют понятие фитоценоза так, как это принимается мн". 
Вообще надо отметить, что даже ботаники, придерживающиося заруб®’, 
ной конценции фитоценозов, в своей практической работе примен? 
термин «фитоценоз» чаще всего в смысле определенной конкретной заро"" 
(группировки) растений. ай 

то же время наличие в литературе столь различных понима! м 
терминов «растительное сообщество» и «фитоценоз» вносит большую ПУ ей 
ницу и неясность в самую основу фитоценологии. Поэтому явля? Р 
насущно необходимым договориться по этому основному вопросу. Я 0 у 
таю, что надо понимать фитоценоз только как определенное явление ИР + 
роды, как конкретную заросль (группировку) растений. Подобно удій 
как флора любой местности состоит из растений, ее населяющих, | 
растительность ее слагается из фитоценозов (растительных сообщес? М 
И подобно тому как растения данной области относятся к тем или И лу | 
видам, так точно и фитоценозы принадлежат к тем или иным растите’. | 
ным ассоциациям (типам фитоценозов). Как систематик, изучая и сра? 
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чая отдельные растения (их гербарные или живые зкземплярь), относит 
их к тем или иным видам, так и фитоценолог. изучая и сравнивая отдель- 
{ые конкретные фитоценозы, устанавливает те или-иные типы их, т. е. 
\социации. Все это, казалось бы, очень элементарно, однако, па прак- 
ке далеко не все фитоценологи, особенно зарубежные, так трактуют 
Фитоценоз и ассоциацию. Поэтому часто между фитоценологами нет 
бщего языка. 

П. Различное понимание терминов. «фитоценоз» п «растительное 
общество» приводит к тому, что некоторые авторы находят возможным 
Оворить о сообществе мхов или лишайников в лесу, о фитоценозе микро- 
Рганизмов в почве и т. п. С защищаемой выше точки зрения следует 
оворить лишь о различных синузиях в фитоценозе, 
Котормії обнимает всю растительность, обитающую на данном участке тер- 
Риторни. В состав одного фитоценоза, но относясь обычно в различным 
‘инузиям, входят и все высшие и все низшие растения. Однако такое 
"онпмание синузии как структурной части фитоценоза. не является 
"Зічас общепринятым. сли Лаасимер (1946) пишет, что на русском 
ЯЗыке нет термина, отвечающего пониманию одноярусных единиц Лип- 
Чаа (зосісіу американских авторов, по-эстонски йе), и он пользуется 
ловно словом «сообщество», то я бы сказал, что в такой таксономиче- 
‘Кой единице в фитоценологии и надобности нет, так как Лаасимер имеет 
"виду в этом случае лишь сходные синузип разных фитоценозов. У пот- 
еблениє в данном случае выражения «растительное сообщество» еще 
болео вносит путаницу. Изображая строй фитоценоза в вертикальной 

горизонтальной проекции (его рис. 9, 10, 11), Лаасимер в подписи 

Рисункам пишет о распределении растительных сообществ в сосняках 
\ельниках. В данном случае следовало бы говорить лишь о сложении 
фитоценозов сосняков и ельников из таких-то и таких-то сипузий. 

Пользуясь термином, предложенным Гамсом (Сашз, 1918), но упо- 
ребляемым, однако, не всеми авторами одинаково, следует понимать 
Од синузиями структурные части фитоценоза, пространственно или 

времени фенологического развития обособленные и отличающиеся 
“0ристически, экологически и фитоценотически. Эту пространственную 
Чи во времени обособленность синузий надо считать важнейшей их 
Характерной чертой. В таком смысле термин синузия начал упо- 
ребляться у нас с 1925 г. (Сукачев), в близком смысле; его применил 
" Дю-Риз (1930). 

Некоторые авторы (например Алехин и др.) от синузии не требуют 
\бязательно пространственной или во времени обособленности, считая 
"А одну синузию все растения одной и той же жизненной формы, хотя бы 
Ни были перемешаны с растениями другой жизненной формы. В таком 
ониманий синузии не отличаются от жизненной формы, или биоморфы. 
Хотя часто полагают, что термин «общежитие» растений. предложенный 
"Здлером (1923), является синонимом «синузий», однако правильнее 
'Удет считать, что Келлер выражение «общежитие» употреблял в смысле 
`Менно жизненной формы. Биоморфа же, или жизненная форма, представ- 
"ет собой не фитоценотическое, а эколого-биологическое . понятие. 
ла, если даже судить по его последней статье (1946), основным 
Ризнаком, отличающим различные синузии, считает различия в жиз- 
‘иных формах в смысле Раункиора, не подчеркивая обособленности их 
й пространстве и времени, хотя он и отмечает, что местообитания раз- 
чных синузий могут быть весьма различны. Более удачно, мне ка- 

Тся, говорить, что среда существования (г не местообитание) различ- 
Х синузий различна, имея в виду, что различия в среде обитания 
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обычно зависят не только от экзогенных, но и от эндогенных факторов, 
порождаемых самой же синузией. 

Сложность синузиальной структуры фитоценозов в нашем представ” 
лении сильно возрастет, если мы примем во внимание микроорганизмы» 
обитающие в почве и в воздухе данного фитопеноза. Ризосферы высших 
растений как факторы отбора микробов изменяют состав микрофлоры 
почвы. Лесная подстилка в лесу или калдан (ветошь) в степи слагаютсЯ 
из различных синузий микроорганизмов (грибов, бактерий, актиномице: 
тов). Листья различных растений, сгнивающие на почве, представляю" 
собою местообитание различных синузий микробов, к тому же отличных 
на разных стадиях разложения листа. Таким образом, даже в одном сло? 
лесной подстилки сосредоточено несколько синузий. В каждом фитоде" 
нозе синузий много. Чтобы понять жизнь фитоценоза как целого надо 
обстоятельно проанализировать его с точки зрения синузиальной струк 
туры. Однако самое детальное изучение синузий не должно заслонят? 
от нас основную задачу, познать жизнь фитоценоза как целого. 

Поэтому, горячо приветствуя призыв Липмаа и его учеников к в03° 
можно подробному изучению синузий, надо решительно возражать про" 
тив того, чтобы считать основным объектом изучения фитоценологий 
синузию и, в сущности, заменять фитоценологию синузиологией. 910 
учение, ведущее начало от Дю-Риз (1930), получило развитие у нас в ра" 
ботах Липмаа и особенно его учеников Вага (1940) и Лаасимера (1946). 
Хотя в последней работе Липмаа (1946) и писал, что «метод синузий” 
ранее названный автором (т. е. Липмаа) методом одноярусных ассоций" 
ций, не противоречит положению, что основной единицей фитоценології" 
является ассоциация (стр. 144), однако в работах и Липмаа и его учени’ 
ков синузии выносятся на первое место по сравнению с фитоценозо\ 
как целым. В фитоценотической систематике необходимо создать наиболё! 
рациональную систему фитоценозов, а не заменять ее классификацие" 
синузий. 

Вряд ли есть основание говорить об особом методе синузий в фито" 
ценологии. выдвигаемом Липмаа и его учениками. В советской литер? 
туре на важность изучения структуры раститольных сообществ всегАй 
обращалось большое внимание. В частности, на необходимость изучени 
ярусности растительности (а в настоящее время синузиальное изучени“! 
практикуемое Липмаа и его учениками, сводится почти исключитель!® 
к ярусности) обращалось внимание еще в наших «Программах для бота 
нико-географических исследований», изданных в 1909 —1910 гг. , 

Нет никаких оснований отходить от нашего направления в фитоцеїід 
логии, характеризующегося тем, что основным объектом считастся фито 
ценоз как целое, который должен изучаться со всех сторон, в том числе, 
и в отношении его структуры, одним из элементов которой являют” 
синузии. Одностороннее же выпячивание синузий, являющееся в извес! 
ной степени отражением механистического подхода к изучению раст!’ 
тельности, вряд ли может содействовать прогрессивному развитию фито 
ценологии. Р 

ПЕ. Дискуссионен до сих пор вопрос о том, следует 7 
говорить о фитоценозе (растительном сообщи 
стве) только применительно к дикорастущей растительнос? а 
или же это понятие можно применять и к созданным культ 
рой растительным покровам, посевам сельскохозӣ! 
ственных и огородных растений, к лесным посадкам и т. п. Зарубежиа А 
фитоценология, называемая там обычно фитосоциологией, или расти, 
тельной социологией (название, у нас оставленное уже более 15 лет том) 


| 
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Назад), сформировалась целиком на изучении естественной раститель- 
ности и круг своего ведения обычно ограничивает только естественными 
итоценозами. У нас же, особенно в последнее время, определилось две 
Точки зрения, которые наиболее ясно выявились во время дискуссии, 
организованной Ботаническим институтом Академии Наук СССР 
в 1934 г. Одни авторы (Сукачев, Шенников, Блюменталь и др.) выска- 
Зывались определенно в том смысле, что понятие фитоценоза может быть 
с равным правом применимо ко всякому растительному покрову неза- 
Висимо от естественности или искусственности его происхождения. Дру- 
?ие авторы (П. Н. Овчинников, Н. А. Прозоровский, Н.Я. Кац и 
Б. А. Келлер) считали возможным применять этот термин только к есте- 
ственной растительности. Последняя точка зрения разделялась и Але- 
Хиньм (1944), а позднее за нее определенно высказался Вага (1946). 
днако в последние годы вопрос о культурных фитоценозах весьма по- 
Дробно разработан Ю. П. Бялловичем (1936, 1938) и А. Д. Фурсаевым 
и С. С. Хохловым (1945). 

Интересна в этом отношении и работа В. И. Серпуховой (1947). 
днако для меня совершенно неожиданным оказалось замечание автора 
стр. 90 цитируемой работы), что «Сукачев (1934) посевы, в которых есть 

борьба за существование между растениями, признает за фитоценозы. 

о он не касается посевов, чистых от сорняков 
(разрядка моя, — В. С.). Особенно интересно следующее его высказы- 
вание: „сорная растительность вместе © посевом будет ценоз“». Да- 
пее она причисляет меня к числу авторов, которые «чистые от сор- 
няков посевы полевых культур считают незамкнутыми группиров- 
ками». 

Начиная с 1909 г., я всегда проводил мысль, что основным признаком 
итоценоза является наличие определенного взаимного влияния расте- 

ний друг на друга и что можно различать чистые и смешанные ценозы 
(сообщества), подразумевая под первыми односоставные. Во всех 
Четырех изданиях моих «Растительных сообществ» (1916—1928) была 
Ясно проведена эта мысль. Отсюда вытекало, что и всякого рода куль- 
ТУрные посевы и посадки, при наличии в них определенного взаимо- 
Действия между растениями, должны рассматриваться за настоящие 
растительные сообщества, независимо от того —есть ли среди них сор- 
няки или нет. 

Мало того, на той же дискуссии, на которую ссылается Серпухова, 
Я говорил (это и напечатано в «Советской ботанике» 1934, № 5), что «фито- 
Ценозами нужно называть не только естественные природные группи- 
ровки растений, но и искусственные, созданные человеком, например 
посевы вместе с сорными растениями, посадка древесных пород и т. п.» 
(стр. 10). В пояснение вопроса о сорной растительности я писал: «Я имею 
В виду сорную растительность, засоряющую поля. Ее в отдельности, 
ез культурного растения, нельзя рассматривать как ценоз, так как она 
Образует ценоз вместе с той культурной растительностью, в которой она 
Растет. Если же она растет отдельно, например на заброшенной пашне, 
То, понятно, это будет также ценоз» (стр. ^7). Столь же определенно 
Я высказывался и в следующем году (Сукачев, 1935): «искусственно созда- 
Ваемые сочетания растений, например посевы, посадки, также надлежит 
относить к настоящим фитоценозам в том случае, когда между растениями 
єсть влияние указанного характера. О фитоценозе можно говорить также 
В отношении всякого рода растительного покрова, будет ли он достаточно 
Выработавшимся (стабильным в смысле Дю-Риз) или невыработавшимся 
паб ильным, по Дю-Риз)». 
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Во всех более поздних моих ‘работах эта ‘точка зрения ‘неизменно 
поддерживалась, хотя она и оспаривалась рядом авторов. Поэтомутвыте- 
приведенные слова Серпуховой являются ‘недоразумением, извращающим 
мое всегдашнее понимание фитоценоза, за которое ‘я всогда считал’ необ“ 
ходимым бороться. 

В цитированных ‘выше работах Бялловича, Фурсаева "п Хохлова 
подробно ‘обосновывается положение, что й к искусственно созданным 
растительным покровам есть все основания применять термин фитоценоз: 
В этих. работах, а также в названной выше статье Серпуховой и в статье 
М. В. Маркова (1942) хорошо показано’ практическое значение этого 


положения для полеводетва и вообще для земледелия и для лесокуль-' 


турного дела. 
Рассматриваемые две точки зрения в данном случае связаны с раз" 
личным определением, какое дается ‘фитоценозу. Я ‘определяю фитоценоз 
как всякую, находящуюся на однородном ‘участке территорий совокуи“ 
ность растений. характеризующуюся определенными взаимоотнощениями 
как между растениями, так и между ними и средой, т. е. условиями место- 
произрастания. Таким образом, я считаю единственным и ‘достаточным 
признаком всякого фитоценоза наличие‘ определенных ‘взаимодействий 
между растениями и между ними и средой. Конечно, в природе все нахо“ 
дится во взаимном влиянии, но для фитоценоза характерна определенная: 
т. є. особая система взаимоотношений, только ему свойственная. Я под" 
черкиваю, что взаимовлияния могут быть очень различны, но в преде“ 
лах фитоценоза они образуют определенную систему. Влияния между 
растениями могут быть взаимные или односторонние, полезные или вред’ 
ные. В значительном числе случаев эти взаимодействия являются пря" 
мым или косвенным следствием конкуренции между растениями’ из-за 
средств жизни и из-за пространства. Если понимать борьбу за существо“ 
вание между растениями в широком дарвиновском смысле, то ‘можно! ска" 
зать, что почти всегда’ взаимоотношения между растениями связаны 
с борьбой за существование между ними. О борьбе за’ ‘существование 
как фитоценотическом факторе писалось уж очень много и писалось 
даже ранее, чем возникла сама фитоценология: Шенников (1938) совер” 


шенно правильно с этой точки зрения причисляет Дарвина’ к первым” 


фитоценологам. Как известно, С. Й. Коржинский ( 1891) один из первых 
применил с успехом принцип борьбы за существование к изучению! расти“ 
тельности, но менее известно, что в этом отношении интересные выска“ 
зывания имеются и у Костычева (1886). Морозов (1923) более ‘чем кто-либо 
другой ясно показал значение борьбы за существование ‘для жизни леса 
(см. краткую’ историю вопроса у Сукачева, 1946). Когда ‘еще в 1909 г. 
впервые у нас сформировалось развиваемое здесь понимание фитоценоза 
(растительного сообщества) (Сукачев, 1910), то в качестве основного 
признака фитоценоза выдвигалось наличие указанных взаимоотношений 
между растениями. 

Определяя так фитоценоз, можно это понятие применять к естествен" 
ной и культурной растительности и к чистым и смешанным зарослям. 
Причем, если принять (а это необходимо сделать), что фитоценоз охва" 
тывает все растительные организмы, обитающие на данном участке терри“ 
тории, включая и высшие и низшие растения, в том числе и микроорга“ 
низмь как в воздухе, так и в почве, то в природе чистых, одновидовых 
фитоценозов нет. 

Согласно определению Алехина и некоторых других авторов, «фито" 
неноз — закономерное сочетание растений, обусловленное: 1) историче" 
ским развитием, 2) экологическими условиями, 3) взаимодействием видов» 
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\ обладающее: а) ‘известной’ структурой, б) способностью: к восстановле- 
тю и! в) способностью к'определенному воздействию‘ на 'среду». В пояс- 
ние А лехиным отмечается: что «на фитоценоз надо смотреть, как на не- 
Которов закономерное целое, сложившееся в течение длительного про- 
весах и ато «каждый фитоценоз то в большей, то в’ меньшей ‘степени 
"ляется пережитком прошлого» (Алехин: 1935, стр: 23). 
Культурные фитоценозы (посевы, посадки) из этих признаков не обла- 
“ют ‘лишь двумя: 1) историческим! развитием ‘если под последним пони: 
Чать постепенное длительное: формирование, и 2) способностью к восстан 
Ювлению. Однако первый из отих признаков не агрименим и! ко ‘многим 
атои Бім фитоценозам. например ‘к’ сравнительно моподым у к так 
"тваемым «невьгработавшимся» фитоценозам; второй ‘также не ‘всегда 
аблюдается ів естественных’ фитоценозах. Этонуказывает на. пецелесо- 
разность считать названные два признака обязательными для всякого: 
яке естественного фитоценоза! и, ‘основываясь’ на“ этом, не говорить 
* фитоценозах применительно к ‘культурной растительности. "Можно 
зличать лишь! две категорий фитоценозов: 1) фитоценозы естественной: 
"Зєтительности, которые было предложено назвівать натурфитоценозами , ) 
9, культу рфитоценозы (термин Ю. І. Бялловича) и’ как'частньгії случай: 
4 агрофитоценозы (термин Б. М. Козо-Полянского). Однако надо иметь 
й виду, что в природе между этими двумя категориями фитоценозов про: 
боту: резкую гранину нельзя. Но применяя понятие фитоценоза к куль,- 
'Урной раститольности ‘и испольвуя ‘данные п методы фитоценологий 
’ полеводстве, огородничестве, јеадоводстве; луговодестве и лесоводетве, 
можем дать очень много для практики земледелия в широком ‘смысле 
лова: ‘Несомненно; фитоценология должна сыграть ‘огромную’ роль 
"дальнейшем развитии названных отраслей народного хозяйства. 
Лук числу основных и в то же‘время дискуссионных ироблем фито- 
знологий должен! быть отнесен и вопрос 0 ‘динамике расти: 
"тного пік рова. Изучение растительного покрова учеными 
шей ‘родины ‘было с самого начала проникнуто историзмом. Не только 
‘новоположники’ нашей фитоценологии: Коржинский, Шачоский: Кры- 
в, но и ученые. являющиеся ‘вообще ботанико-географами, как Беке- 
щоЛитвинов, Танфильев, Краснов, Талиев, Кузнецов и др., главной 
“дачей ‘в изучении ‘растительности’ России ‘видели раскрытие путей‘ ее 
"роисхождения и эволюции. Зта'идея наша свое наиболее: полное выра- 
ние’ еще около 60 лет назад в замечательных трудах Коржинского 
М “формулирована была им с'псчерпывающей ясностью в известных поло- 
Ченцях, что «растительный покров; одевающий землю, не представляет 
Зго-либо постоянного; неподвижного, но изменяется непрерывно. в своем 
етавеги характере» и что «современное состояние! растительности какой- 
"бо страны есть лишь одна из стадий непрерывных изменений ее расти- 
“Льного покрова, ‘результат минувших ‘условий, зачаток будущих» (Кор- 
Минский, 1891, стр. 144). Эта идея стала руководящей в работах почти 
ЧЫ; наших жак дореволюционных, ‘так ‘и советских ботанико-географов 
фитоценологов. Этому, несомненно, способствовало то, что основное 
| "ао направление в геоботанике (в смысле Сочавы; т. е. части ботаники; 
 бъвдиңняющей в известном смысле и географию растений и фитоцено- 
Тию), развивалось в тесной связи с докучаевским, генетическим. почво- 
“дением. 
м. Поэтому нельзя согласиться о Городковым (1944), который, отметив, 
по в последние 40 лет наметилось два направления в геоботанике, одно. 
р Метафизическим уклоном: (по преимуществу на континенте Западной 
ропы); другое эволюционное (США ши Англия), пишет, что «Россия 
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занимает среднее положение: в ней наряду с выдающимися представи" 
телями эволюционного направления в геоботанике (Коржинский, Пачо" 
ский) были и имеются до сих пор последователи формально-метафизиче” 
ских школ Западной Европы». Это неверно. Даже так называемая «моско8" 
ская фитоценологическая школа», которая была у нас в известной степени 
проводником идей скандинавской школы, наиболее метафизичной из за" 
рубежных, все же не может быть обвинена в том, что у нее нет эволюци“ 
онного подхода к растительности. Скорее мы можем сказать, что главен“ 
ствующая в США фитоценологическая школа Клементса, хотя и много 
писала и пишет по вопросам смен (сукцессий) растительности, не является 
последовательной и до конца эволюционной. Хотя это англо-американ" 
ское направление начало определенно оформляться с начала текущего 
столетия, т. е. лишь немного позже нашого направления фитоценологий, 
оно почти не имело влияния на развитие нашей фитоценологии. Е дини" 
ные попытки использовать терминологию англо-американской школі! 
(хотя бы, например, выражения «климакс» и «сериальные ассоциации?/! 
так же, как и ранее учение о заключительной формации шведской школ 
(Сернандер), успеха до сих пор у нас не имели. Лишь в самое последн?? 
время пропагандистом англо-американского направления явился Горой’ 
ков (1944, 1946), который, однако, внес в него несколько существенный 
поправок. Р 

Нередко в литературе указывалось на северо-американскую школ? 
Клементса как на пионера в разработке вопросов смен фитоценозо?' 
Однако основные закономерности формирования растительного покров“ 
были значительно ранее Клементса вскрыты Пачоским (1891). В даль, 
нейшем по вопросам смен в растительном мире в северо-американско! 
и английской литературе было написано очень много, подробно развит? 
учение о климаксе и сериальных ассоциациях и введена Клементо0* 
сложная номенклатура для таксономических единиц климакса и сериал? 
ных подразделений растительности. Однако проводимое в этих работах 
сравнение климакса с организмом, подобно которому он возникает, растет, 
созревает и умирает, и трактовка климакса как заключительного устой 
чивого звена в развитии растительного покрова, находящегося в полно’ 
соответствии с климатом страны и изменяющегося лишь тогда, ког”. 
меняется климат ее, являются в основе своей порочными, метафизиче 
скими. Проведение затем резкой разницы между сериальной и климаЁ 
ной растительностью также совершенно неверно. Нельзя также считай” 
правильным, что только в климаксе климат находит свое полное отр? 
жение в растительности. Помимо того, что само понятие климакса, даж, 
с оговорками новейших авторов, очень относительно, вся так называем?” 
«сериальная растительность» не меньше, чем климакс, отражает климат 
ческие, как, впрочем, и почвенные особенности страны. В более позді? 
время Клементс и другие авторы, принимающие концепцию климакс?’ 
учитывая экологическое значение почвы, стали говорить и об здафи"? 
ском климаксе, установили несколько категорий климаксов и внесли рія 
дополнений в учение Клементса о климаксе, однако основа этого учен” 
осталась все же неизменной. См., например, дискуссию, проведенну, 
в США и напечатанную в 1939 г. (Ріапі апі Апішаї сотаолипібеѕ, 198% 
В сущности понятие климакса совершенно лишне, без него, как показі", 
опыт фитоценотической работы у нас, можно вполне обойтись. Достаточї", 
говорить лишь о более или менее выработавшихся взаимоотношений” 
в фитоценозах. 

Однако это не исключает необходимости того, чтобы использ 
то ценное, что есть в работах англо-американских фитоценологов. 


оват? 


ғ ‘ак, 
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например. делаемый ими вывод, что смены (сукцессии) фитоценозов (сле- 
Довало бы сказать — биогеоценозов), начинающиеся и с влажных место- 
обитаний (гидрархные) и с сухих местообитаний (ксерархные) ведут 
К выработке сходных, мезофитных местообитаний, у нас, насколько мне 
Известно, не был ясно высказан, но он очень интересен и важен как в тео- 
Ретическом, так и в практическом отношениях. 

Вообще же в нашей литературе учение о динамике фитоценозов раз- 
Вито на других основаниях. Оно не признает наличия какой-либо заклю- 
Чительной, окончательной, устойчивой стадии в развитии растительности. 

азвитие это не имеет конца, независимо от того, меняется или не меняется 
Климат. Могут лишь изменяться темпы развития, и растительность 
В каждый данный момент может быть относительно то более, то менее 
Подвижна. При этом смены растительного покрова могут быть следствием 
‘ледующих факторов. й А 

1. Непрерывное расселение растений, т. ө. частный случай того 
Общего явления растекания живого вещества, геохимическая роль кото- 
рого во всем ее объеме так ярко была показана Вернадским (1926, и дру- 
Тие работы). Этот процесс, который осуществляется семенами или дру- 
Гими диаспорами, никогда не прекращается, и уже в силу этого расти- 
тельный покров даже небольшого участка поверхности земли не пред- 
ставляєт собой чего-либо устойчивого, неизменного. При этом наблю- 
Дается, что всякий сомкнутый растительный покров всегда имеет тен- 
Денцию противостоять внедрению новых пришельцев. В то же время 
Растения обладают средствами в процессе своего распространения вне- 
Дряться в другие фитоценозы. Однако степень непроницаемости фито- 
Ценозов, с одной стороны, и конкурентная мощь растений, определяющая 
способность их внедряться в фитоценозы, с другой, — колеблется в крайне 
Широких пределах. Но нет фитоценозов, вполне непроницаемых для чуж- 
ых им растений. Это зависит не только от того, что земная поверх- 
Чость заселена очень большим числом видов с весьма различной ампли- 
Тудой конкурентной мощности, но и от того, что в природе идет все время 
Эволюция видов и вырабатываются все новые способности к конкуренции 
В определенных условиях среды, создаваемой не только физико-географи- 
Ческими (абиотическими) факторами, но и биотическими. Однако, как 
Это было давно показано у нас Пачоским (1891, 1921) и др., растительный 
Покров в процессе своего формирования на первоначально свободном 
Участке земной поверхности приводит к сообществу с более выработав- 
Шимися взаимоотнощениями растений как друг с другом, так и со средой. 
Этот процесс формирования растительного покрова я наименовал «синге- 
Чезом». Термин этот теперь часто применяется. Этот сингенез никогда 
№ затухает, но временно может замедляться, чтобы потом снова в изве- 
“ное время ускориться. При формировании растительного покрова 
Ка заброшенной пашне среди обширных пространств мелколиственного 
Чеса, что имеет место нередко в средней части Сибири, постепенно скла- 
Зываются относительно устойчивые типы березняков или осинников 
‘0 специфической растительностью, соответствующей определенным кли- 
Матическим и почвенным условиям. При отсутствии налета семян ели 
Или сосны эволюция таких березняков и осинников идет медленно, но 
Когда до них достигают семена ели или сосны, то с внедрением этих пород 
Изменяется очень быстро весь растительный покров; сингенез в известный 
1@риод снова приобретает бурный характер. Хотя причиной изменений 
фитоценозов при сингенезе являются внутренние противоречивые взаимо- 
Тношения в них растений, но протекает этот процесс в самой тесной 
“вязу со средой. Среда, не только своими свойствами влияя на растения, 
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определяет направление и темпы смен фитоценозов, но п сама естественно 
меняется под влиянием растительности и ее смен. Но при сингенезе 
это изменение среды ещө не столь значительно, чтобы стать причиной: 
источником самих смен. 

2. Изменение среды обитания растений под влиянием жизнедеятель- 
ности их (и животных), связанное с накоплением гумуса, перекачиванием 
одних веществ из нижних горизонтов почвы в верхние, изменением реак" 
ции почвенной среды, ее газового режима, изменением почвенного рас 
твора, изменением освещения, температурных и других условий воздуха 
и пр., т. е. процесса развития биогеоценоза в целом (Сукачев; 1947). 
Хотя развитие биогеоценоза является следствием взаимодействия всех 
его компонентов, но растительность при этом почти всегда играет глав" 
ную роль. Этот процесс никогда не прекращается: 

3. Воздействие на фитоценоз различных факторов, ‘приходящих 
со стороны и с данным фитоценозом органически не связанных (различ 
пого рода воздействия человека, домашних животных, пожара,‘ неко“ 
торых космических факторов и т. д.). 

В соответствии с этим в динамике ‘растительности находят вьтраже" 
ние три процесса: 

1) Сингенез — процесс заселения территории растениями, процесс 
борьбы между ними за территорию п средства жизни и процесе сживания 
растений и формирования взаимоотношений между ними — сингенетії" 
ческие сукцессии. 

2) Эндоэкотенез — изменение растительности вследствие изменений 
среды самими растениями в результато их жизнедеятельности и, вообще, 
благодаря развитию биогеоценоза в целом, -- эндоэкогенетические, или 
гологенетические, сукцессии. 

З) Экзогенные смены растительности, вызванные воздействием внеш“ 
них по отношению к данному» биогеоценозу факторов, обусловленный 
развитием других то более близких; то более отдаленных по отношению 
к данному биогеоценозу явлений природы. Эти смены можно назват? 
также гейтогенетическими сукцессиями. Среди этих смен совершенно 
исключительное место занимают смены, вызываемые воздействием 
человека на растительность благодаря его мощности и часто сознатель" 
ной направленности. 

Эти три процесса в природе редко проявляются в чистом виде; наблю" 
даемые сукцессии растительности большею частью включают все три или 
два из этих процессов, но обычно какой-либо из них преобладает. 

Из сказанного ясно, что сингенез есть процесс саморазвития расти” 
тельного покрова, а зндозкогенез есть следствие саморазвития биогео" 
ценоза (биогеоценогенеза), понимая саморазвитие в том смысле, который 
ему придает материалистическая диалектика, т. е. рассматривая 
саморазвитие как процесс, протекающий все время в связи со средой: 
движущей силой которого являются «раскрытия противоречий, свой" 
ственных предметам, явлениям, в порядке „борьбы“ противоположных 
тенденций, действующих на основе этих противоречий» [История 
Всесоюзной Коммунистической партии (большевиков), изд. 1938 Г’ 
стр. 104]. Такое саморазвитие растительного покрова и биогеоценозов, 
понятно, ничего не имеет обшего с автогенезом метафизиков. 

Параллельно в растительном покрове всегда имеет место процесс 
подбора видов и выработка фитоценотических отношений в растительных 
ассоциациях в течение длительного времени. Это неразрывно связано 
с филогенией систематических единиц, когда виды изменяются и приспо" 
собляются к среде, создаваемой данным биогеоцепозом в целом. Это? 
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процесс получил название филоценогенеза (подробнее см. Сукачев, 1944). 

акая трактовка динамики растительного покрова лишена свойственного 
англо-американокому направлению в фитоценологии формализма, она 
лучше вскрывает движущие силы растительных сукцессий, является 
строго эволюционной, материалистически-диалектической. 

У. Последним диснуссионным вопросом, на котором я хочу остано- 
виться, является вопрос об отношении фитоценоло- 
гии к близким ботаническим и географическим 
исциплинам. 

Как извостно, англо-американская школа рассматривает фитоцено- 
логию лишь как отдел экологии растений. В Советском Союзе, а затем 
на континенте Западной Европы фитоценология, именуемая на Западе 
Обычно фитосоциологией (название, впервые предложенное Пачоским 
в России в 1896 г., но у нас оставленное в начале 30-х годов текущего сто- 
петия, чтобы не было поползновений переносить законы, управляющие 
жизнью человеческого общества в область отношений растений при их 
совместном произрастании, и наоборот), рассматривается чаще всего как 
самостоятельная область ботаники, подобно тому, как биоценология счи- 
тается особой самостоятельной областью биологии. У нас было много выска- 
зываний за самостоятельность и менее за подчинение фитоценологии зколо- 
гии растений.т Не повторяя здесь всех высказываний, можно лишь отме- 
тить, что решение этого вопроса прежде всего зависит от того, как пони- 
мать экологию вообще, и экологию растений, в частности. Если ее задачи 
расширить до изучения всех отношений организмов к среде и между 
собой, включая и взаимоотношения внутри биоценоза (соответственно 
фитоценоза), следовательно, и на все явления борьбы за существование 
между организмами в широком дарвиновском смысле, то тогда, 
конечно, биоценологию (соответственно, фитоценологию) надо рассматри- 
вать только как части экологии (соответственно экологии растений). 
Однако это не целесообразно. Экология при таком понимании становится 
очень гетерогенной областью знания, имеющей очень различные объекты 
изучения. Отделяя же биоценологию от экологии, мы принимаем, что 
последняя изучает отношения организма (в частности, растения) к усло- 
виям физико-географической среды, т. е. к почве и климату атмосферы, 
факторы которых определяют условия физиологических и формообразо- 
вательных процессов (в том числе и процессов, связанных с размноже- 
нием) организмов. Объектом ее изучения является. отдельный организм 
в его отношении к этим факторам физико-географической среды. Эколо- 
гия в таком смысле близка к физиологии. Биоценология же изучает все 
закономерности совместной жизни растений (фитоценология) и животных 
(зооценология), и в первую очередь происхождение, эволюцию и взаимо- 
связь со средой биоценозов в целом. Ее основным объектом изучения 
является именно биоценоз. Когда речь идет об отношении биоценоза 
(соответственно. фитоценоза) в целом к физико-географической среде, 
то целесообразно пользоваться термином синэкология. 

В соответствии со сказанным можно говорить и о географии биоце- 
нозов (соответственно фитоценозов) как части биоценологии (фитодено- 
логии). 

Рассмотрение истории многих частных наук в процессе их дифферен- 
циации показывает. что известная отрасль знаний, возникнув в недрах 
более общей науки, начинает развиваться, накоплять новые специфиче- 


1 Наиболее подробно доводы и за и против приведены в упомянутой дискуссии 
З Ботаническом институте в 1935 г. Вопрос в отношении биоценологии подробно осве- 
щен в книге Кашкарова: (1944). 
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ского характера знания и, наконец, достигает такого состояния, когда 
сохранение ее в пределах породившей науки уже становится вредным 
для дальнейшего прогресса, тормозящим его. Напротив, обособление 2? 
в качестве самостоятельной области знания является обычно мощным 
стимулом к ее развитию и в то же время к более четкому определению 
сферы ее практического народнохозяйственного применения. Биоцено" 
логия и фитоценология как раз сейчас находятся в такой поре развития, 
когда включение их в экологию уже задерживает их прогресс, как 970 
мы и замечаем в США ив Англии. Напротив, нельзя не видеть, что при" 
нимаемое большинством наших ботаников выделение фитоценологи" 
в самостоятельную ветвь ботаники только содействует ее развитию. 

Нет также никаких оснований включать экологию растений в фито” 
ценологию. хотя, конечно, успешное развитие фитоценологии зависи? 
в сильной степени от успехов экологии растений. Это всегда признава’ 
лось фитоценологами, которые иногда принуждены были, при отсутстви! 
необходимых экологических данных, и сами браться за разрешение эко" 
логических вопросов. Однако это нисколько не говорит в пользу тех 
фитоценологов (например Н. Я. Кац), которые, говоря много о необходи“ 
мости изучения экологии отдельных растений, входящих в фитоценоз: 
думают, что выдвигают особое направление в фитоценологии. Для успехов 
фитоценологии, помимо изучения экологии, биологических особенностей 
и вопросов дифференциальной систематики растений, образующих фито” 
ценоз, необходимо глубокое познание почв и климата, но это ни в коё! 
мере не влечет за собой отрицания самостоятельности этих наук. Тех 
более недопустимо включать в понятие биоценоза почву, как это предла" 
гает А. П. Петров (1947). Доводы, приводимые им в пользу этого, говоря" 
лишь о необходимости иметь особое понятие биогеоценоза. 

Сложным является вопрос об отношении фитоценологии к геобота" 
нике, которая понималась, да и понимается у нас по-разному (СУ: 
об этом ту же дискуссию 1935 г., а также работы Шенникова, 1937, Сука" 
чева, 1938, Сочавы, 1948, и др.). Не вдаваясь в подробности, я отмеч 
лишь, что было бы наиболее целесообразным вовсе отказаться от этого 
неясного, неопределенного, понимаемого столь различно термина. Част? 
применяют слово «геоботаника» как синоним фитоценологии. Вряд 77 
это нужно, так как термин «фитоценология» ясен и всеми понимаєтб 
одинаково. 

Из рассмотрения некоторых дискуссионных вопросов можно было 
видеть, что фитоценология имеет близкое отношение к учению о геогра" 
фических ландшафтах и к биогеоценологии. Чтобы лучше уяснить ото" 
вопрос, надо уточнить понятия «географический ландшафт» и «биоге?" 
ценоз». Географический ландшафт понимается ныне по-разному (см. 
у Сукачева, 1947 и особенно 1949, где дано развернутое определение 
биогеоценоза и выяснено отношение его к географическому ландшафту) 
но все же понятие биогеоценоза, отвечающее отдельному фитоценоЗУ’ 
всегда уже понятия географического ландшафта. Затем в противополой“ 
ность географическому ландшафту в число компонентов биогеоценоз 
рельеф не входит. Нельзя включать в число компонентов биогеоцено8" 
и человека с его хозяйственной деятельностью. Но и рельеф и деятель 
ность человека являются чрезвычайно важными факторами, влияющим 
на биогеоценоз и на отдельные его компоненты. Главнейшим же отли” 
чием биогеоценоза от ландшафта является то, что все категории лані 
шафтов относятся к единицам районирования территории, т.е. к хоро” 
логическим единицам. Напротив, биоценологические таксономически“ 
единицы таковыми не являются. Конкретные биогеоценозы объединяюто 
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З типы биогеоценозов и другие высшие таксономические единицы по при- 
Знаку большего или меньшего сходства взаимодействий между их ком- 
Понентами, независимо от близости или отдаленности их пространствен- 
його размещения. Биогеоценоз является составной частью ландшафта. 

При изучении его главное внимание сосредоточивается на взаимо- 
Действий составляющих компонентов и на процессе обмена веществом 
И энергией между ними, а также и с окружающими их явлениями 
Природы. 

Отсюда вытекает, что учение о географических ландшафтах (ланд- 
Щафтоведение) и биогеоценология представляют собой различные отрасли 
еографий, но успех ландшафтоведческого изучения страны всегда будет 
Зависеть от успехов и глубины биогеоценотического ее изучения, подобно 
Тому, как прогресс в развитии фитоценологии зависит от успехов в изу- 
Чении экологии растений. Фитоценология тесно связана именно с биогео-- 
Ценологией; прогресс биогеоценологии зависит от успехов в фитоцено- 
10гии, как и от успехов в почвоведении, климатологии и других физико- 
"вографических науках. Ландшафтоведение, конечно, также заинтересо- 
Зано и в фитоценологии, но последняя связана с ним, по преимуществу, 
Через биогеоценологию. 
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ВОПРОСЫ ИЗУЧЕНИЯ СОСТАВА ПОПУЛЯЦИЙ 
ДЛЯ ЦЕЛЕЙ ФИТОЦЕНОЛОГИН 


Т.А. Работнов 


ПОНЯТИЕ 0 ПОПУЛЯЦИЯХ 


Любой вид в ценозе представлен, как правило, многими особями, 
Различающимися по возрасту и жизненному состоянию. Совокупность 
их образует популяцию. Численность и состав особей в популяциях тесно 
‘вязаны с прошлым и настоящим ценозов. Они обусловлены как биоло- 
?ическими свойствами вида, так и характером экотопа и биоценотической 
Среды, а также зависят от длительного периода, в теченио которого вид 
‘Уществует в ценозе. Популяция представляет собой закономерную 
Систему особей, которая участвует в той или иной степени в определении 
свойств ценоза. Популяции можно рассматривать как структурные эле- 
Менты ценозов. Изучение численности и состава популяции имеет боль- 
Шое значение для более глубокого понимания структуры ценозов, для 
Уяснения механизма их смен, а также для разрешения ряда прикладных 
опросов. 

В части изучения популяций животных — компонентов ценозов, 
Збоологами уже проделана значительная работа. На основе ее представи- 
1ось возможным сделать ряд существенных в теоретическом и приклад- 
Чом отношении выводов. 

Значительно меныше сделано в части изучения популяций раститель- 
Ных компонентов ценозов. В фитоценологии почти даже не используется 
Зо понятие о популяциях и сам термин. В ботанической литературе 
%бычно принимается, что популяции являются объектами изучения гене- 
ков, Исходя из установившихся традиций, многими считается неудоб- 
Чым использовать термин «популяция» для обозначения тех закономер- 

| ных совокупностей особей, с которыми приходится иметь дело при из- 
Учении ценозов. Следует, однако, отметить, что зоологи давно трактуют 
оЛермин «популяция» шире, нежели ботаники. Так, Фридерикс (1932) дает 
‘ледующее определение: «Вся масса особей того или иного вида живот- 
Чых, обитающая в некотором ограниченном отрезке всего наполненного 
Жизнью пространства, называется населением вида или популяцией». 
“Налогичное определение дает Перл (Реаті, 1937); «Популяция представ- 
Чяет собой группу живых существ, ограниченную во времени и в про- 
Уранстве».1 А 
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з. Парк (1939) считает, что популяции могут состоять из особей как одного вида, 
ак и нескольких видов. Такое расширенное понимание популяций нецелесообразно. 
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В последнее время в зоологической литературе появилось предло- 
жение заменить термин «популяция» словом «стадо» (Северцов, 1941). 
Этот термин не применим, однако, к растительным компонентам ценоза: 
Также не подходит термин «население», так как в русском языке это слов? 
связано исключительно с человеком [смотри толковые словари русского! 
языка Даля (1913) и Ушакова (1938)]. Учитывая все сказанное, следует 
признать возможным применение термина «популяция» в фитоценологий" 
во всяком случае, впредь до замены его более подходящим. Приемлемы, 
в общем, и приведенные выше определения популяции. Необходимо лиш? 
ввести в них указания на пространственные границы. Под популяцие 
следует понимать совокупность особей вида, произрастающих в опреде” 
ленном ценозе (Работнов, 1945). Любой вид, если он встречался в несколь" 
ких ценозах, представлен в них особыми популяциями. 

Для фитоценологии наибольший интерес представляет изучение 
не генотипического, а фенофазного состава популяций, в связи с разли" 
чием в возрасте и в жизненном состоянии образующих их особей. Поэтому 
при изучении популяций для целей фитоценологии основной задаче 
должно быть изучение их фенофазного состава у видов или у более мелких! 
различимых при проведении работ в поле, систематических единиц, вхо“ 
дящих в состав ценоза. 

Изучение фенофазного состава популяций тесно связано с изучением 
онтогенеза растений, которое Е. М. Лавренко (1944) признает одно 
из очередных задач углубленного исследования ценозов. 

Для этого необходимо предварительно установить группы особей, 
различающихся по фенотипическим признакам. Изменения  фенотипа 
растений происходят с возрастом в процессе их онтогенеза. Кроме того, 
существенные изменения в фенотипе происходят в связи с различиям“ 
в условиях произрастания. 

Обычно У растений, размножающихся семенами, при произрастаний 
в условиях естественных ценозов происходит смена следующих феноти" 
пических состояний: 

1) семя; -» 2) всход; -» З) ювенильные растения (молодые растений 
с листьями, отличающимися по размерам и форме от взрослых); — 4) пре" 
матурные растения (переходные от ювенильных к взрослым); — 5) расте! 
ния с вегетативными органами взрослого типа, не достигшие еще полово" 
зрелого состояния; — 6) растения в генеративном состоянии; — 7) веге" 
тативные растения, утратившие в силу старости способность цвести 
и плодоносить. 

В условиях естественных ценозов многие растения, достигнув поло" 
возрелого состояния, цветут не ежегодно, а с перерывами. Поэтому поло" 
возрелые особи могут находиться здесь как в генеративном, так и веге: 
тативном состоянии. При особо сильном угнетении многие растений 
не развивают надземных побегов, сохраняя длительное время жизнеспо" 
собность своих подземных органов. Соответственно, в составе популяци 
можно различать следующие группы особей; а) жизнеспособные семена 
(плоды) или разносимые вегетативные зачатки, б) всходы, в) ювенильный 
растения, г) прематурные растения, д) взрослые вегетативные 060 
в виргинильном состоянии, е) генеративные особи, для двудомных расте" 
ний нередко существенна разбивка по половому признаку, ж) половозре" 
лые особи, находящиеся в вегетативном состоянии, 3) взрослые 0с0 
в периоде постгенеративной вегетации и) особи, находящиеся в периоде 


1 Иногда молодые растения легко разбить на две групим: а) возникшие из С? 
мян, 6) возникшие вегетативным путем. 
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Зторичного (вынужденного) покоя в виде корневищ и других подземных 
органов. 

Для характеристики положения любого вида в ценозе важно знать 
Не только занимаемое им место и воздействие, оказываемое им на среду, 
НО также и устойчивость его в ценозе, т. е. способность возобновляться 
1 поддерживать определенную численность. Наиболее полное представ- 
чение о роли растения в ценозе и о его устойчивости может дать изу- 
чение полного состава популяции. Наличие в составе популяции всхо- 
Дов, ювенильных. прематурных и взрослых особей может служить дока- 
Зательством нормального хода возобновления растений в ценозе. По соот- 
ношению отдельных групп, по отсутствию некоторых из них можно соста- 
Вить достаточно точное представление о прошлом и настоящем положений 
ї ценозе. Если бы удалось определить полный состав популяций всех 
Видов, образующих ценоз, и установить их возрастной состав, то на основе 
Этого можно бы было достаточно точно судить о прошлом, настоящем 
й частично будущем ценоза. 

В настоящее время изучение ценозов обычно производится без учета 
"Остава популяций. Поэтому нередко фитоценологи не устанавливают 
Даже полного списка видов высших растений, входящих в состав ценоза. 
Зиды, популяции которых состоят лишь из жизнеспособных семян, жизне- 
‘Пособных корневищ и ювенильных растений, не принимаются во вни- 
Мание, за исключением древесных растений не отмечается наличие под- 
Роста. Нередко справедливо отмечается необходимость при изучении 
‘отаниками ценозов принимать во внимание и низшие растения, входя- 
Цие в состав ценозов (грибы, водоросли, бактерии). Не менее уместно 
\братить внимание на необходимость более углубленного изучения попу- 
1яционного состава растений. 

Изучение состава популяций в полном объеме представляет собой 
єсьма трудную задачу, осуществимую лишь при стационарньх исследо- 
Заниях. Определение жизнеспособных семян в почве предусматривает 
Чрименениє специальной методики. Выделение всходов, ювенильных 
4 прематурных растений по морфологическим признакам обычно легко 
імполнимо, хотя при этом возможно ошибочное отнесение в группу моло- 
дих растений особей, имеющих более значительньй возраст. Разделение 
Зегетативньх особей на группы виргинильных, половозрелых и нахо- 
\Ящихся в периоде постгенеративной вегетации, возможно лишь при 
"аблюдений над ними в течение длительного периода времени. Изучение 
\обей, находящихся в состоянии вторичного (вынужденного) покоя, 
бычно не представляет методических трудностей, так как большая часть 
Растений легко определима по их подземным органам. Определение числа 
%обей, не давших надземных побегов, однако, сопряжено с необходи- 
Хостью нарушения наблюдательной площадки и связано со значительной 
Затратой труда. В ряде случаев приходится довольствоваться определе- 
Шем лишь числа генеративных и взрослых вегетативных особей и, если 
то не встречает особых затруднений, числа всходов и юзенильных расте- 
Чий, Последнюю группу часто приходится определять суммарно в виду 

Удностей ее разграничения. Во всяком случае при изучении ценозов 
'еобходимо возможно более полно выяснять состав популяций образую- 
их их видов. Уже само представление о популяциях должно ориенти- 
?овать исследователя на изучение не только взрослых растений, но и на 
"Мяснение, какими группами. особей они представлены, имеется ли под- 
Рост и пр. Нецелесообразно проводить изучение всходов, жизнеспособ- 
Ух семян и т. д. оторванно от выяснения всего состава популяции, как 
"190 обычно делается. 
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РАЗНООБРАЗИЕ СОСТАВА ПОПУЛЯЦИЙ 


Разнообразие состава популяций характерно для растений. образую" 
щих естественные ценозы. Оно в значительной степени обусловлено темй 
сложными биоценотическими отношениями, которые имеют место в цено" 
зах. Разнообразие состава популяций связано со способностью растени 
приобретать различное фенотипическое состояние в процессе всего онто" 
генеза и в зависимости от условий обитания. Несомненно, что способ" 
ность разнообразить фенотипическое состояние у растений является след” 
ствием их приспособления к жизни в условиях ценозов. Среди ряда 
приспособительных свойств растений, которые способствуют устойчи" 
вости видов в ценозах и приводят к разнообразию состава их популяций’ 
необходимо отметить следующее. 

1) Способность семян прорастать не сразу и длительно сохранят? 
свою жизнеспособность. Это свойство особенно существенно для поддер" 
жания устойчивости в ценозах однолетних и малолетних растений. Бла“ 
годаря способности семян длительно сохранять всхожесть погребение 
их в почве в результате деятельности зоокомпонентов ценоза и ДР’ 
не всегда является причиной их гибели. 

2) Способность длительное время пребывать в ювенильном иа" 
в прематурном состояпий, довольствуясь ничтожными запасами пита” 
тельных веществ и влаги, нередко в условиях сильно ослабленного 068” 
щения. 

3) Способность взрослых растений длительное время переносит? 
неблагоприятные условия произрастания, не отмирая, а лишь менй 
характер своих надземных органов. Так, половозрелые особи при благо" 
приятных условиях цветут и плодоносят. При менее благоприятных усЛ0" 
виях они, не снижая мощности своих вегетативных органов, не цвету" 
При дальнейшем ухудшении условий произрастания растение дает лиш? 
слабо развитые надземные побеги. При значительном угнетении лист? 
его нередко не отличаются от листьев прематурных или ювенильных рас? 
ний. Наконец, при особо неблагоприятном сочетании условий растений 
вовсе не развивает надземных побегов, сохраняя, однако, жизнеспосо?" 
ность подземных органов. Как только в ценозе создаются благоприятны 
условия произрастания для данного вида, так угнетенные особи быстр? 
приобретают характер нормально развитых растений. Благодаря указа!” 
ным выше приспособительным свойствам растений, состав их популяци 
существенно меняется в зависимости от ‘условий произрастания, в част“ 
ности от характера биоценотических отношений. Чем проще устроены 
ценозы, чем менее интенсивно выражены в них биоценотические отноше“ 
ния, тем менее разнообразен состав их популяций. Особенно прост соста? 
популяций растений в питомниках, в условиях отсутствия или слабо 
выраженной конкуренции. 

Наиболее разнообразен состав популяций в сложившихся ценоза%’ 
со сложными взаимными отношениями между их компонентами. 
имеет место в результате следующих причин. 

1) Благодаря разнообразию состава популяций вид может боле? 
полно использовать среду в ценозе. Например ювенильные особи испол? 
зуют незанятые взрослыми растениями поверхностные слои почвы и ПРИ 
почвенный слой воздуха. Способность ювенильньх растений длительно 
пребывать в условиях ослабленного освещения, потребляя ничтожны? 
количества питательных веществ и влаги, является весьма существенно" 
для поддержания вида в ценозе. Дело в том, что жизнь ценозов хараб 
теризуется непрерывно, но неравномерно (в пространстве и во времени 
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идущим процессом освобождения и замещения мест, пригодных для обо- 
снования на них растений. Освобождение мест происходит в результате 
отмирания растений или благодаря перемещению их. Численность взрос- 
лых особей любого вида может быть устойчивой лишь в том случае, когда 
В составе его популяций имеется достаточно большое количество ювениль- 
ных или прематурных растений, способных быстро заместить освобождаю- 
Щиеся в ценозе места. У вегетативно подвижных растений это дости- 
Гается способностью быстро занимать освобождающееся место своим 
Вогетативным потомством. 

2) Благодаря разнообразию состава популяций и способности изме- 
нять свое фенотипическое состояние растения могут существовать 
не только при оптимальных для жизни условиях, но и при значительно 
большом разнообразии условий. Так, они могут длительно существовать 
В явно неблагоприятной для них обстановке, не поглощая из почвы ни пи- 
Тательных веществ. ни влаги (жизнеспособные семена, корневища в состоя- 
Нии вынужденного покоя). Растения могут также длительно существо- 
Вать при мало благоприятных условиях, используя скудные источники 
Света, питательных веществ и влаги (ювенильные, прематурные, угне- 
Тенные взрослые особи). Все это существенно важно для поддержания 
Устойчивости видов. 

3) Отдельные группы особей, входящие в состав популяции, харак- 
Теризуются различными экологическими и биологическими свойствами. 
Іоэтому одно и то же воздействие на ценоз может оказать различное 
влияние на разные группы особей в популяции. Например при внесении 
на субальпийский луг МР или МРК удобрений, взрослые особи ветреницы 
Пучковатой положительно реагировали на них, в то время как према- 
?урные особи ветреницы выявили отрицательное отношение. Мощность 
Зегетативных и генеративных органов ветреницы на удобренном лугу. 
сильно возросла. Численность прематурных особей под влиянием внесе- 
нин удобрений существенно снизилась.! 

Различное поведение отдельных групи ветреницы пучковатой отме- 
чено также в опыте со скашиванием травостоев в различные сроки. Раннее 
скашивание угнетало взрослые растения, но благоприятно влияло на юве- 
Нильные особи. Чем раныше скашивался луг, тем сильнее угнетались 
Взрослые особи, тем большее число их отмирало и переходило во вто- 
рично прематурное состояние. В то же время, чем раньше скашивался 
Луг, тем большее число ювенильньх растений переходило в прематурные 
т. е. приживались в ценозе), тем меньшее число их отмирало.? 

Способность отдельных групп особей по-разному реагировать на воз- 
Действие извне также является важным свойством, способствующим сохра- 
нению положения вида в ценозе. 

4) Одним из существенных признаков естественных, установившихся 
Ценозов можно считать то, что они образованы растениями, имеющими 


— 


1 Следует отметить, что при этом проективное обилие нетреницы пучковатой 
сталось почти без изменений, вто время как численность ее популяции значительно 
‘низилась, а состав изменился. Следовательно, для получения более точного пред- 
"тавления о поведении растения при изучении отношения его к тому или иному воз- 
Действию нельзя ограничиваться лишь оценкой его обилия, основанного на опреде- 
Лении проекции, веса и пр. Для этой цели необходим учет численности и состава 
популяций. и 

2 После трехлетнего раннего скашивании численность взрослых особей ветре- 
Чицы не изменилась, в то время как состав популяции, а также проективное и весо- 
З0е обилие резко изменились. Отсюда следуег, что наблюдения лишь над числен 

остью популяции могут также привести к неправильному представлению о повело- 
ии вила. 
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популяции весьма разнообразного состава. Поэтому в условиях измен“ 
чивой среды сохраняется устойчивость видового состава ценоза. Благо" 
даря участию в составе популяций большого числа ювенильных особей, 
а также взрослых растений, находящихся в угнетенном состоянии, осу“ 
ществляєтся возможность при наличии благоприятной ситуации быстрого 
увеличения обилия вида в ценозе. Благодаря способности растений 
быстро изменять свое жизненное состояние в ценозах может происходить 
быстрое снижение весового и проективного обилия вида без существен" 
ного уменьшения численности его популяции. 

5) Отдельные особи, входящие в состав популяций, в связи с раз“ 
личиями в возрасте и в жизненном состоянии сильно отличаются друг 
от друга по мощности развития подземных и надземных органов и по ин“ 
тенсивности влияния на среду и другие растения. Следовательно, цено“ 
тическое значение популяции вида зависит не только от численности! 
но и от ее состава. О различиях особей, входящих в состав популяций, 
могут дать представление следующие цифры. Вес надземных органов 
ветреницы пучковатой в сухом состоянии на остепненном субальпийском 
лугу в 1945 г. варьировал от 5—10 мг до 12 820 мг, а проекция листьев 
изменялась от 2—3 кв. см до 500—600 кв. см. Различия сохранялись 
и в средних величинах по отдельным группам особей. Например средний 
вес надземных органов у генеративных особей был равен 5060 + 245 мг: 
У взрослых вогетативных особей (большей частью, видимо, половозре” 
лых) 2550 -= 116 мг, у слабо развитых взрослых вегетативных 940 = 
== 63 мг; у прематурных 205 == 14 мг. С численностью и составом попу“ 
ляции связано важнейшее с хозяйственной точки зрения свойство расте“ 
ний и образованных ими ценозов — урожайность. 

Ценозы обычно образованы растениями, различающимися по чис“ 
ленности и по составу своих популяций. Примером может служить изу” 
ченный нами злаково-разнотравный луг (асс. субальпийского разнотравьй 
Апетопе јаѕсісшаѓа -- Вапипсшиз отеорй из + Азгапиа Віеђегѕіеіпії + 
+ Роіусопит сагпеит). Численность популяций отдельных растени 
здесь варьировала от 0.2 на 1 кв. м (Гит топадеірйит, Сратаєзсіадійі? 
асаше) до 150 (Вапипсшиз). Процент генеративных особей от общего 
числа взрослых особей варьировал от 0% (Сайатавтоз із ерісеіоѕ и неко“ 
торые другие) до 40—50% (Родатйит сатрапшіоійез, Виріеиғит рой’ 
рһуШит). У 18 видов генеративных особей от общего числа взрослых 
было менее 10% (из них у 14 ниже 5%; у 14 видов число генеративных 
особей составляло 10—20%, у 11 видов 20—30%, у 2 видов 30—40%, 
У 5 видов 40—50%, у 1 вида 50—60%. 

Ущественно менялось содержание в популяции ювенильных расте 
ний, от 0% у некоторых растений до 36.8% у ветреницы пучковатої" 
У растений с выраженной способностью к вегетативному размножению 
число ювенильных особей значительно меньше, нежели у растений" 
размножающихся лишь семенами. Как численность, так и состав попу“ 
ляции в значительной степени обусловлены биологическими свойствами 
растений. Чем больше конкурентная мощность растения, тем обычно 
больше численность его популяции. Растения с выраженной спо" 
собностью к вегетативному размножению обычно характеризуютой 
популяциями с меньшим участием в их составе генеративных 
осодеи. 

Численность и состав популяций однако существенно зависит от усло’ 
вий экотопа и ценотических условий. В связи с этим популяции одного 
и того же вида могут сильно варьировать в численности и в составе 
от одного типа ценоза к другому. Об этом можно судить по данным, при" 
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Зеденным в таблице и основанным на изучении популяций ветреницы 
ЦУчковатой в 5 ценозах в 1945 г. 

Из данных можно сделать следующие выводы: 

а) Численность популяций ветреницы сильно варьирует от ценоза 
К ценозу. 

б) Состав популяций ветреницы существенно меняется от одного 
типа ценоза к другому; изменяется, главным образом, относительное 
Число генеративных и прематурных особей. Существенно также варьи- 
рует процент генеративных особей от общего числа взрослых растений 
генеративных, вегетативных, прематурных). Мало изменяется содоржа- 
Ние в составе популяций ювенильных растений. Так, количество генера- 
Тивных особей в составе популяции варьировало в 1945 г. от 4.6% на 
ПУстошном лугу до 30.5% на коротконожковом лугу; количество пре- 
матурных особей колебалось от 1.3% в коротконожковом лугу до 13% 
На разнотравно-злаковом лугу. Доля же ювенильных особей варьировала 
лишь от 44.3% на остепненном лугу до 57.0% на разнотравно-злаковом 
лугу. Таким образом, в то время, как участие генеративних и према- 
ТУрных особей в составе популяций весьма сильно изменялось от ценоза 
К ценозу, доля ювенильных особей менялась в сравнительно небольшой 
‘степени. Существенные изменения происходят от ценоза к ценозу в коли- 
Честве генеративных растений от общего числа взрослых (от 9.4% 
на пустошном лугу до 66.6% на коротконожковом лугу).! 

Отмеченные изменения в составе популяций обусловлены разли- 
чиями в условиях произрастания. Чем более условия ценоза соответ- 
ствуют экологическому оптимуму растения, тем лучше его жизненное 
состояние, тем больше участие генеративных особей в составе популяции. 
Последнее объясняется тем, что в более благоприятных условиях произ- 
растания молодые особи быстрее развиваются и скорее достигают поло- 
Возрелого состояния, у половозрелых же особей перерывы в цветении 
случаются реже и бывают менее длительны. Из изученных нами ценозов 
наиболее благоприятные условия для произрастания ветреницы были 
На коротконожковом лугу. Здесь в составе ее популяции было отмечено 
Наибольшее число генеративных особей. Наихудшим условиям. для про- 
израстания ветреницы соответствовало наименьшее содержание в өө попу- 
ляции генеративных особей. По доле генеративных особей в составе попу- 
ляции или по доле процента их от общего числа взрослых особей можно, 
следовательно, судить о степени соответствия условий обитания эколо- 
Гическому оптимуму изучаемого растения, о его жизненном состоянии. 

чень показательно процентное содержание в составе популяции пре- 
Матурных особей. Оно характеризует темпы превращения ювенильных 
растений во взрослые. Чем быстрее ювенильные особи превращаются 
Во взрослые, тем меньше участие прематурных особей в составе популя- 
ции, и ‘наоборот. 

В соответствии с этим, основываясь на данных, приведенных в таб- 
Лице, можно заключить. что развитие ювенильных особей вкоротконож- 
1-23-17 ЕЕ > 9 

1 Вывод о сравнительно малом изменений процента содержания ювенильных 
Растений в составе популяций ог ценоза к ценозу не согласуется с данными, пблуче- 
мми нами в 1943 г. (Работнов, 1945). Это объясняется тем, что в 1943 г. учет ювениль- 
Зых особей достаточно точно был проведен лишь на 2 типах: на остепненном и на зла- 
Ково-разнотравном. На остальных же типах учет их проведен неточно или вовсе не 
Чроводился (пестроовсяничник и высокотравье).На последних двух типах учитыва- 
ись лишь прематурные особи, которые отнесены были к группе растении с ювениль- 
Чыми лиетьями. Кроме того, учег особей для большинства типов был проведен на 
ое площади, видимо, недостаточной для точного выявления состава попу- 

ии. 
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Ковом лугу идет очень быстро, а на пустошном и разнотравно-злаковом 
лугу -- очень медленно. В некоторых случаях к числу прематурных 
особей можно ошибочно отнести взрослые угнетенные растения. Число 
Таких вторично прематурных особей, за редким исключением, обычно 
невелико. Оно не может сколь-либо существенно изменить процентное 
содержание прематурных растений в составе популяции. 

Судя по данным, приведенным в таблице, относительное число юве- 
Нильньх особей мало показательно для состава популяций ветреницы 
в отдельных ценозах, несмотря на существенные различия в числе гене- 
Ративных особей и в их семенной продуктивности, а следовательно, 
П в числе семян, опадающих на поверхность почвы. Повидимому, это 
можно объяснить тем, что длительность пребывания ветреницы в юве- 
Нильном состоянии в отдельных ценозах различна. Там, где условия 
Произрастания для ветреницы особенно благоприятны, число опадающих 
На поверхность почвы семян и число возникающих всходов особенно 
Велико. Однако ювенильные растения здесь или быстро превращаются 
йо взрослые растения или отмирают, в силу чего число их не бывает очень 
большим. С другой стороны, в условиях менее благоприятных для произ- 
растания ветреницы, число опадающих семян и число возникающих еже- 
Годно всходов невелико. Однако молодые растения развиваются медленна. 
Длительность пребывания их в ювенильном состоянии значительна, 
Поэтому общее число ювенильных растений, несмотря на небольшое 
Число ежегодно возникающих всходов, может быть относительно большим. 

аким образом, резюмируя изложенное выше, можно сказать, что в изу- 
ченных ценозах популяции ветреницы отличаются друг от друга в основ- 
Ном по участию в них генеративных и прематурных особей. То же отме- 
чено при изучении состава популяций порезника горного. Дальнейшие 
Исследования покажут — насколько применим этот вывод к другим расте- 
иям и к другим типам лугов. 

Из данных, приведенных в таблице, видно, что между численностью 
популяции ветреницы и ее составом зависимости нет. Сильно отличаю- 
Щиеся по численности популяции ветреницы на пустошном и на разно- 
Травно-злаковом лугах сходны по составу. Наиболее сходные по числен- 
ности популяции ветреницы на остепненном и на коротконожковом лугах 
‘Ущественно отличаются по составу. Таким образом, численность попу- 
Яяции не может служить косвенным показателем ее состава. 

Судя по значительному участию в популяциях ювенильных и према- 
‘Урных особей, на пустошном и разнотравно-злаковом лугах возобновле- 
Ние ветреницы идет нормально. Состав популяций ветреницы на этих 
Чугах сходен, но численность различна. На основании этого можно заклю- 
Чить, что при примерно одинаковом жизненном состоянии растение 
1 одних экологических и ценотических условиях может достигать зна- 
чительно большей численности, нежели в других. 

На основе приведенных в таблице данных можно также заключить 
‘ледующее. 

1) Во всех изученных ценозах семенное возобновление ветреницы 
происходит нормально, на что указывает гначительное число ювениль- 
Чых и прематурных особей. , 

2) Превращение ювенильньх особей во взрослые в отдельных цено- 
Зах идет с различной скоростью, о чем можно судить по различиям в доле 
1рематурных особей в составе популяций. 

В связи с изменением метеорологичесхих условий по годам происхо- 
Дит изменение фенотипического состава популяций. Так же, как и изме- 

ния в обилии видов, изменения фенофазного состава, видимо, происхо- 
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дят в определенных специфических для каждого типа ценоза пределах. 
Значительно более существенные изменения происходят под влиянием 
деятельности человека. 


ПОПУЛЯЦИИ И СИНУЗПИ 


Вопрос о строении ценозов изучен недостаточно полно. Наибольшее 
внимание уделялось и уделяется изучению их синузиальной структуры. 
Наличие в ценозах особых пространственно-разделенных структурных 
образований было известно еще Кернеру и отмечалось впоследствий 
рядом исследователей. ! 

Однако лишь Гамс (Сатаз, 1918) достаточно полно обосновал необхо“ 
димость выделения и изучения таких структурных образований и пред" 
ложил назвать их синузиями. Отдельные исследователи в понятие сину" 
зий вкладывают различный смысл и по-разному их определяют. Наиболее 
целесообразно вслед за В. Н. Сукачевым (1934, 1935) понимать под сину“ 
зиями «пространственно или во времени разграниченные и экологически 
и фитоценологически обособленные группировки внутри ценоза». 

Синузии признаются за структурные элементы ценозов (Дю-Ри?! 
1930; Сукачев, 1934). Некоторые исследователи необоснованно считают’ 
что синузии являются основными единицами растительности, и потом) 
они должны быть основными объектами изучения в фитоценологии (Дю" 
Риэ, 1930; Липмаа, 1933, 1939). Изучением синузий занимались многи? 
фитоценологи, однако вопрос о синузиальной структуре ценозов до сих 
пор изучен весьма неполно. Нет еще ясности в определении объема сину“ 
зий и в дальнейшем их расчленении. Большим недостатком в изучений 
синузиальной структуры ценозов является формальный морфологический 
подход к выделению их, главным образом, на основе положения надзем” 
ных органов растений или их зимующих почек. Это. несомненно, связано 
о малой изученностью корневых систем, их сезонной активности, а также 
с неразработанностью вопрос: о средах, соответствующих отдельным 
синузиям в ценозе. Поскольку цепэзы представляют единое целое с место" 
обитанием (биогеоценоз Сукачева, 1942, 1944, 1945), постольку, выделяя 
в них экологически и биоценотически однородные группы организмо?: 
т. е. синузии, следует и в местообитании провести соответствующие ра?" 
членения. 

Свойственную каждой синузии среду Липмаа (1945) называет место" 
обитанием. Это нельзя признать правильным, так как местообитание 
принято называть среду ценоза в целом. Поэтому целесообразно для 009" 
значения среды, занимаемой синузиями, использовать термин, приме" 
няемый зоологами, — «экологическая ниша» [Кашкаров (1945) и др." 

Можно принять, что каждой синузии в ценозе свойственна особая! 
отличающаяся от других «экологическая ниша». Экологические ний” 
в применении к растениям следует понимать как пространственно отгра 
ниченные части местообитания как над почвой, так и в почве, котор 
занимаются в определенное время деятельными органами (листьям) 
активной частью корневой системы) растений, относящихся к особым" 
обособившимся в процессе развития геобиоценоза группам. Синузи?! 
следовательно, представляют собою группы организмов, занявших в про 
цессе развития биогеопеноза определенные экологические ниши. й 

Так как синузии сформировались в результате длительного отбор 
наиболее приспособленных к данным условийм растении, в частное 


1 Историю вопроса смотри у Дю-Риз (Ба Віеіх, 1930). 
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Отбора растений, приспособленных к взаимному дополнению в исполь- 
Зований среды, то дальнейшее расчленение их следует проводить по раз- 
Личиям в использовании среды и в воздействии на среду отдельных 
Трупп растений, входящих в состав синузий. 

Помимо синузий в фитоценологии не выделяется других структурных 
единиц. Между тем, в действительности ценозы состоят из популяций 
Этдельных видов. Поэтому популяции следует также рассматривать как 
структу рнье единицы ценозов. Между синузиями и популяциями имеется 
некоторое сходство, но есть и существенные различия, 

1) Популяции, как и синузии, формируются в процессе развития 
биоценозов. 

2) Популяциий образованы особями одного вида, в то время как 
В состав отдельных синузий может входить как один, так и многие виды. 

3) Синузия — группа особей, однородных в биологическом отноше- 
Чий, занимающих одну и ту же экологическую нишу. Популяция — 
‘овокупность особей одного и того же вида, различающихся в силу отли- 
чия в возрасте и жизненном состоянии по своим биологическим свойствам 
И занимаемым ими экологическим нишам. Всем особям популяции, 
Однако, свойственна способность со временем при известных обстоятель- 
Ствах занять одну и ту же экологическую нишу и войти в состав одной 
й той же синузии. 

4) В состав синузии обычно входит лишь часть популяции или части 
Чопуляций, в то время, как одна и та же популяцин может входить 
8 состав нескольких синузий. 

5) Границы синузий часто условны. Не во всех ценозах синузиаль- 
Чая структура выражена достаточно отчетливо. Все это допускает раз- 
Личия в понимании их сущности и объема. Эти трудности отсутствуют 
Чри изучении популяций. 

Изучение популяций как структурных элементов ценоза не может, 
Хонечно, заменить изучения синузиальной структуры. То и другое необ- 
Ходимо для более полного познания сложения ценозов. В то же время 
ЧЗучение популяций может помочь в более четком выявлении границ 
‘инузий, а также при определении их устойчивости. 

Но числу синузий, в состав которых входят особи, образующие попу- 
йяции, можно различать одно-, двух-, и т. д. синузиальные популяции. 
В травянистых ценозах, например, наиболее часты трехсинузиальные 

опуляции, так как особи травянистых растений входят обычно в состав 
рех синузий: а) внутрипочвенный; 6) синузии растений, занимаю- 
их приземный слой воздуха и верхние горизонты почвы; в) сину- 
Ми или группы синузий высокорослых травянистых растений, за- 

мающих не только и не столько верхние, но и более глубокие слои 
1очвы, 

В состав внутрипочвенной синузии входят жизнеспособные семена, 
% ходы, ведущие подземный образ жизни, особи, находящиеся в состоя- 

Ми вынужденного покоя. В состав приземной синузии входят всходы 
ювенильные растения. Взрослые растения Участвуют в образовании 
‘новной синузии травянистых растений. 
Более редко, повидимому, на лугах встречаются двух-синузиальные 
опу ляции, состоящие из всходов и ювенильных растений, входящих 
состав припочвенной синузии, и взрослых особей, образующих основ- 
ую синузию. Сюда относятся популяции растений, семена которых 
? обладают способностью длительно сохранять всхожесть и обычно про- 
Зстают сразу после опадения на поверхность почвы. Ете "олев редки 
| Ч лугах односинузиальные популяции. К ним можно отнести популятим 
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некоторых низкорослых трав, размножающихея пеключительно вегета" 


тивным путем, например /лузітаєвніа Миттшата. 

Сюда также относятся популяции регрессивного типа, состоящие 
лишь из жизнеспособных семян или лишь из особей, пребывающих в 60° 
стоянии вынужденного покоя. 

Против отнесения особей одного и того же вида к различным сину" 
зиям можно сделать возражения, исходя из того, что пребывание особей 
в составе внутрипочвенной и припочвенной синузии является временным, 
и при благоприятных условиях молодые особи превратятся во взрослые 
и займут место в основной синузии. Встает также вопрос, можно ли гово“ 
рить об участи высших растений, в частности трав, в синузии внутри“ 
почвенных организмов. На оба вопроса следует ответить утвердительно: 
Семя представляет собой живой организм, пребывающий в состояний 
покоя. Оно дышит, следовательно, изменяет газовый состав почвенного 
воздуха. Его поверхность выделяет вещества, препятствующие поселе" 
нию на нем микроорганизмов. Следовательно, семя, хотя и слабо, про” 
являет свою жизнедеятельность, изменяет среду и тем самым участву?? 
в жизни других организмов, ведущих внутрипочвенный образ жизни’ 
В процессе же прорастания это влияние становится еще более значитель” 
ным. Подземный же образ жизни у всходов некоторых растений може? 
быть достаточно длительным. Например у некоторых орхидных он длитей 
три года [Кэртие (Сагыз), 1943]. 

Неосновательны возражения против отнесения особей одного 
и того же вида к различным синузиям благодаря временному характер 
пребывания молодых особей во внутрипочвенной и припочвенной сину 
зиях. Многие особи отмирают, не переходя в состав следующей синузий’ 
поэтому пребывание их в составе внутрипочвенной или припочвенной 
синузии не является «временным». Кроме того, длительность пребываний 
в этих синузиях может быть значительна. Нередко особь пребывае" 
во внутрипочвенной или в припочвенной синузии не меньшее, а иногд® 
даже ббльшее время, чем в основной синузии. Например семена многӣ 
растений могут пребывать в жизнеспособном состоянии в почве десятки 
лет. Пребывание в ювенильном состоянии может длиться 10—20 ле? 
Исходя из этого, отнесение особей одного и того же вида к различных 
синузиям можно считать вполне обоснованным. Нереход особей в про" 
цессе онтогенеза из одной синузии ценоза в другую является одной из при’ 
чин отсутствия резких границ между синузиями в некоторых ценозаї 
Изучение этого перехода может доставить ценный материал для выяси” 
ния механизма устойчивости и изменчивости синузий. 


СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ И ЭКОЛОГО-ФИТОЦЕНОТИЧЕСКИЕ 
ОПТИМУМЫ РАСТЕНИЙ 


Распределение видов и их роль в ценозах, а следовательно, числе!” 
ность и состав их популяций определяются тремя группами фактор" 
(Шенников, 1938, 1942): а) биологическими свойствами вида, б) харак, 
тером физической среды, в) биологическими свойствами других органи? 
мов, во взаимных отношениях с которыми особи вида находятся в ценоз?: 
Кроме того, несомненное значение имеет время, в течение которого ВИ 
существует в ценозе. 

Зависимость растений от свопх соседей может сильно изменять 
с возрастом. Так, на пустошном лугу для популяции ветреницы пучк0. 
ватой характерно наличие большого числа ювенильных и слабо раз?" 
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тых, близких к прематурным взрослых особей, наряду со сравнительно 
небольшим числом взрослых пышно развитых особей (см. таблищу). 
Такой состав популяции, повидимому, характерен для многих растений, 
размножающихся лишь семенами, в ценозах с хорошо развитым моховым 
покровом, но со слабым задернением почвы. Окружение сплошным покро- 
вом мхов (Р4еигоит Ѕсһтеһегі, Впуйит. гивозит) неблагоприятно для 
развития и для роста молодых растений ветреницы. Поэтому они дли- 
тельное время пребывают в ювенильном, прематурном и угнетенном взрос- 
пом состояниях, очень медленно увеличивая свою вегетативную мощность. 
Однако, приобретая способность развивать надземные органы опреде- 
ленной мощности, они начинают отрицательно влиять на моховой покров. 
Мхи близ кустов ветреницы постепенно исчезают. С этого момента раз- 
Витие ветреницы идет быстро, вегетативные и генеративные органы могут 
достигать значительной мощности. 

По вопросу о значении длительности пребывания вида в ценозе для 
Эпределения численности и состава его популяций необходимо отметить 
следующее. 

1) Долговечность, а также длительность отдельных периодов жизни 
растений в естественных ценозах измеряются значительными промежут- 
Ками времени. Поэтому нормальный состав популяция может приобрести 
лишь спустя значительное время после внедрения вида в ценоз. 

2) Отдельные виды могут принимать участие в образовании ряда 
Ченозов, существовавших на одном и том же участке территории и после- 
Зовательно сменивших друг друга. Пребывание их в прошлом в других 
ценозах при иных экологических условиях может отразиться на составе 
популяции в настоящее время. 

А. П. Шенниковым (1942) введены понятия экологического и фито- 
Ценотического оптимумов растений. Установление их, несомненно, должно 
базироваться на изучении численности и состава популяций. При изу- 
чении естественных ценозов представляется возможным говорить лишь 
? большем или меньшем соответствии изучаемого ценоза экологическому 
оптимуму того или иного растения. Соответствие условий ценоза эколо- 
Гическому оптимуму растения точнее всего можно определить по составу 
‘го популяции. Чем больше отношение генеративных особей к общему 
Числу взрослых растений, при одновременном наличии молодых особей 
Различного возраста, характеризующих нормальный ход возобновления. 
ем больше условия ценоза соответствуют экологическому оптимуму 
растения. 

Необходимо, однако, отметить, что установление соответствия эколо- 
‘ическому оптимуму по составу популяций часто бывает возможно лишь 
"а основе многолетних наблюдений. Многие растения цветут не ежегодно, 
7 периодически (ряд деревьев, а из трав — чемерица), причем периодич- 
"ость цветения меняется от места к месту. Годы массового цветения расте- 
Чия на различных местообитаниях могут не совпадать, 

Следует также иметь в виду, что отсутствие подроста не всегда обу- 
`повлено экологическими факторами. Иногда подрост уничтожается 
Животными. 

Нельзя основываться в определении экологического оптимума па дли- 
тельности жизни растений. Для двухлетних и многолетних монокарпи- 
"Ов установлено, что, чем более благоприятны условия произрастания, 
ем быстрее они развиваются и тем короче их жизнь. В то же время 

| Зыстрота развития не всегда характеризует соответствие экологическому 
зптимуму. Наблюдаются случай преждевременного развития растений 
результате их повреждения. Не наблюдаєтся корреляции между быстро- 
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той развития и длительностью жизни, с одной стороны, и мощностью 
вегетативных и генеративных органов растений, —с другой. Например 
порезник горный на сходных по степени задернения почвах в различ" 
ных ценозах может одинаково быстро развиваться и иметь одинаковую 
длительность жизни, существенно отличаясь, однако, по мощности своих 
вегетативных и генеративных органов. 

У многих растений, размножающихся вегетативно, условия, опти" 
мальные для генеративного размножения, отличаются от оптимальных 
условий размножения вегетативным путем. Целесообразно в таких слу 
чаях различать эти два экологических оптимума.! 

По А. П. Шенникову (1942) фитоценотический оптимум «измеряется 
относительным обилием особей вида среди конкурентов в ценозе, сте 
пенью его господства и устойчивости в ценозе». Для эдификаторов, — 
растений, обладающих большой конкурентной мощностью и средообразую" 
щей способностью под фитоценотическим оптимумом следует понимать 
такие условия, при которых отдельные особи данного вида в своих над 
земных или подземных частях образуют сомкнутый покров, при которых 
численность популяции определяется взаимными отношениями между 
особями одного и того же вида. Такое положение может реализоваться, 
однако, в довольно различной обстановке. При более благоприятных 
условиях в силу значительной мощпости отдельных особей взаимное 
влияние между ними осуществляется при большем расстоянии дру? 
от друга, в результате чего численность особей на единицу площади 
не может быть большой. При менее благоприятных условиях мощность 
вегетативных органов растения снижается, что обеспечивает возможност? 
совместного существования большего числа особей на единицу площади: 
Такое положение давно установлено при изучении лесных ценозов. Таким 
образом, фитоценотический (биоценотический) оптимум в зависимости 
от условий произрастания может характеризоваться различной числен“ 
ностью особей. Поэтому нельзя считать правильным утверждение, что фито” 
ценотический оптимум характеризуется максимальной экземплярной плот” 
ностью (Шахов, 1945). В понятие фитоценотического оптимума А. П. Шен" 
ников (1942) справедливо вводит, помимо прочего, признак устойчи" 
вости вида, т. е. способность его возобновляться. Следовательно, фито” 
ценотический оптимум должен характеризоваться нетолько численностью: 
но и составом популяции, в частности наличием подроста различного 
возраста, подтверждающего нормальный ход возобновления. Способност? 
к возобновлению присуща для растений в довольно широких пределах 
их жизненного состояния. Конкретизируя высказанное выше положение. 
можно говорить о том, что биоценотический оптимум может характері" 
зоваться различной численностью взрослых особей при наличии подроста' 
указывающего на нормальный ход возобновления растения в ценозе. 

Сказанное выше можно демонстрировать на примере ветренице! 
пучковатой в изученных нами ценозах (см. таблицу). Ветреница входи 
в состав доминантов и в разнотравно-коротконожковом и в разнотравно 
ценозах. Численность ее особей в обоих ценозах, видимо, достигла пре" 
дела. Мощность листьев и семенная продуктивность у особей ветрениц а 
на разнотравно-коротконожковом лугу в несколько раз превышает тако" 
вые у особей разнотравного луга. Численность же взрослых особей ветре 
ницы на разнотравно-коротконожковом лугу примерно в 5 раз меньше 
чем на разнотравном. На этом примере видно, что ценотический эффек 

1 Необходимость оценки жизненного состояния по двум показателям (по хара. 


и 
ВУ ао. генеративных и вегетативных органов) отмечает Л. Г. Раменский 
(1938) 
{ Р 
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растения зависит как от числа его особей, так и от их мощности. Макси- 
мальный же ценотический эффект, который должен соответствовать био- 
Ценотическому оптимуму. может быть реализован при различных соче- 
таниях численности и мощности особей. 


ПОПУЛЯЦИИ И ДИНАМИКА ФИТОЦЕНОЗОВ 


-  Смены одних ценозов другими — широко распроетраненное явление. 
Чри возникновении ценозов на вновь образованных субстратах или на 
Месте уничтоженных старых сложившихся ценозов, смена одного ценоза 
Яругим происходит вначале очень быстро, а затем все более и более мед- 
ленно. На определенной стадии развития геобиоценоза создаются Условия 
Этносительно устойчивого состояния ценозов. Развитие их в это время 
Происходит настолько медленно, что нередко не улавливается при кратко- 
срочных наблюдениях. Это привело к неверному выводу о существовании 
заключительных ценозов-климаксов [Клементс (СІетеп із), 1916, 1936 
и др.]. Достигнув относительной устойчивости, ценозы могут почти. 
Че менять своего облика по годам или, сохраняя устойчивость состава, 
Иретерпевать резкие изменения в своем облике и в обилии компонентов 
% года к году или от одного периода лет к другому. Последнее харак- 
Терно для многих типов лугов. В некоторых случаях изменения в составе: 
40минантов и во внешнем облике бывают настолько значительны, что 
Один и тот же участок на основании описаний, проведенных в разные 
ды, может быть отнесен к различным ассоциациям (типам ценозов). 
На самом деле в связи с изменениями в метеорологических и прочих 
Условиях здесь происходит не смена ценозов, а лишь смена состояний 
Ценозов, подобно тому, как происходит смена аспектов по сезону. По- 
"ому можно говорить о наличии в ценозах помимо пространственно- 
тграниченных и сезонных синузий, синузий разногодичных (разновре- 
енных синузий Шенникова, 1941). 

Устойчивость облика ценозов зависит от ряда причин. 

. а) От свойств эдификаторов ценозов. Ценозы, образованные древес- 
Чыми растениями, например, менее изменчивы по годам, нежели травя- 
Истые ценозы, 

б) От устойчивости режимов местообитания. Имеются местообитания 
З резкой переменностью в увлажнений по годам, например западины, 
10 время как другие местообитания (например ключевины) характери-- 
Уются большой устойчивостью увлажнения. 

в) От наличия в составе ценозов растительноядных животных, отли- 
‘Зющихся резким колебанием в численности по годам (мышевидные 
Фызуны, выедающие клеверы, и борщевики на лугах, некоторые насе- 
мые и пр.). 

Соответственно этому можно различать следующее ценозы. 

1) Кратковременные, характеризующие временные, преходящие 
Ўдовия местообитания при начальных стадиях развития геобиоценозов. 
“Ни часто образованы малолетними растениями. Структура их несовер- 
Ченна. 
| 2) Длительно существующие, характеризующие длительно же суще- 
“вующие, медленно меняющиеся условия местообитания. 

реди них можно различать ценозы: 

1) Устойчивые в результате характера их эдификаторов. 

} 2) Устойчивые в результате постоянства режимов их местообитания _ 
`Чрактерно отсутствие в их составе разногодичных синузий. 
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3) Ценозы с изменчивым обликом по годам, характеризующиеся 
наличием разногодичных синузий. 

4) Ценозы, характеризующиеся изменчивым обликом в силу в03“ 
действия животных компонентов. 

Можно предполагать, что каждая выделенная выше группа характе: 
ризуется отличным по составу популяций набором видов. Следует иметь 
в виду, что по мере развития биогеоценоза: а) возрастает интенсивностР 
взаимных отношений, в частности конкуренции в ценозе; это положение 
во всяком случае верно для многих ценозов до достижения ими опре” 
деленной ступени развития; б) возрастает число видов, участвовавших 
в развитии геобиоценоза. 

В связи с увеличением интенсивности конкуренции в составе популя" 
ций происходят изменения в направлении усложнения их состава и увели” 
чения участия в них в той или иной степени угнетенных особей. Так, попу” 
ляции растений кратковременных ценозов, как правило, характеризу 
ются отсутствием или малым участием в их составе ювенильных и према” 
турных особей, большим относительным числом генеративных особей 
среди взрослых. Нередко группа взрослых особей в большей своей части 
или целиком состоит из генеративных особей. По мере развития биогед" 
ценоза увеличивается число растений, в популяциях которых все боль’ 
шее участие принимают ювенильные и прематурные особи, а в групі? 
взрослых особей начинают все больше преобладать растения в вегетати?” 
ной фазе. По мере увеличения возраста ценоза увеличивается также 
число растений, популяции которых состоят лишь из жизнеспособны“ 
семян или пребывающих в состоянии покоя корневищ и пр. Учитывая: 
что семена имеют определенную длительность жизни, а число новы” 
видов, внедряющихся в ценоз, с возрастом его снижается, можно пред’ 
полагать, что максимальное число видов, представленных в ценозе лиш? 
жизнеспособными семенами, достигнув определенного максимума, зате 
снижается. Косвенно это подтверждается наблюдениями Устинга й 
Гэмфри (Оозы ше апі Нупарігеуз, 1940) над содержанием жизнеспособных 
семян в почвах одного сукцессионного ряда ценозов. 

Ценозы с изменчивым обликом по годам характеризуются наличием 
большего числа видов, в популяциях которых большой удельный В? 
имеют взрослые особи в различной степени угнетенности (вплоть до 000" 
бей, находящихся в периоде вторичного покоя). 


ТИПЫ ПОПУЛЯЦИЙ 


В настоящее время представляется возможным несколько детализі" 
ровать предложенную ранее (Работнов, 1945) схему типов популяций’ 
Можно различать следующие типы популяций. 


І Популяции инвазионного типа 


Растение находится в процессе обоснования (приживания) и не 3? 
вершаєт в ценозе полного цикла своего развития. ; 

1) Популяция состоит лишь из семян, занесенных извне. Возможе, 
вариант: семена занесены в ценоз давно, но не смогли прорасти, хо"! 
и не потеряли своей жизнеспособности. 

2) Популяция состоит лишь из жизнеспособных семян и вохо 
(ювенильных растений) или только из всходов. 

а) Всходы погибают в силу неблагоприятных экологических усло 
для их приживания. 


до? 


вий 
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б) Всходы погибают благодаря уничтожению их животными, под 
влиянием скашивания и прочих причин, связанных с деятельностью 
человека. 

в) Переход всходов во взрослые растения не произошел благодаря 
краткости периода с начала инвазии. 

3) Популяция состоит лишь из всходов и взрослых, находящихся 
в вегетативном состоянии растений или только из взрослых вегетативных 
особей (появление новых особей происходит за счет заносных диаспор). 

а) Переход в генеративную фазу невозможен вследствие неблаго- 
приятных для внедряющегося вида экологических и прочих условий. 

б) Переход в генеративную фазу не произошел благодаря краткости 
периода с начала инвазии. 


П. Популяции нормального типа 


Растение полностью заканчивает в ценозе свой жизненный цикл — 
от прорастания до образования семян. 

1. Популяции однолетников, состоящие нормально из жизнеспособ- 
ных семян и генеративных особей. 

2. Популяции многолетних монокарпиков, состоящие нормально из 
жизнеспособньх семян, всходов, ювенильных растений, взрослых веге- 
тативных, не достигших половозрелого состояния особей, генеративных 
особей. 

3. Популяции поликарпиков, отличающиеся от популяций многолет- 
них монокарпиков тем, что в их составе, помимо перечисленных, обычна 
группа половозрелых особей, находящихся временно в вегетативном 
состоянии. Кроме того, в состав популяции поликарпиков могут входить 
особи, находящиеся в состоянии постгенеративной вегетации. 

а) Популяции устойчивого состава, характеризующиеся относи- 
тельно устойчивым составом по годам. 

6) Популяции неустойчивого состава характерны для растений 
местообитаний, отличающихся неустойчивыми по годам режимами 
среды. Состав популяций от года к году или, чаще, от одного периода лет 
к другому может сильно меняться. Годы или периоды лет, когда условия 
среды благоприятны для данного растения, характеризуются нормаль- 
ным составом его популяции (от всходов до генеративных особей). В дру- 
гие годы или периоды лет, когда условия среды неблагоприятны для 
данного вида, популяция его состоит в массе из угнетенных особей 
нередко лишь из особей, находящихся в состоянии вторичного покоя, 

Эта группа популяций разбивается на ряд вариантов.! 

Устойчивые популяции нормального типа можно разделить 
на группы по ряду признаков. 

1. По предельному возрасту особей. 

а) Популяции, в состав которых входят особи, достигшие предель- 
ного для данных условий возраста. 

б) Популяции, в составе которых нет особей, достигших предельного 
для данных условий возраста (этот вариант, повидимому, широко рас- 
пространен). 

2. По выраженности непрерывности процесса возобновления. 

а) Популяции разновозрастные, характеризующие непрерывно иду- 
щий процесс возобновления (видимо широко распространенный вариант 


в луговых ценозах). 


1 Можно выделить популяции, численность и состав которых резко меняются 
по голам в зависимости от степени интенсивности воздействия животных. і 
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6) Популяции одновозрастного состава. Группа взрослых растений 
состоит из особей одного возраста. Иногда популяция состоит из несколь- 
ких (немногих) групп одновозрастных особей. Такие популяции харак- 
терны для ценозов, где благоприятные условия для возобновления реали- 
зуются не каждый год, а периодически (некоторые лесные пенозы. 
пустыни). 

3. По степени соответствия условий ценоза экологическому оптимуму 
растения. 

а) Популяции экологически-оптимальных Условий произрастания, 
характеризующиеся наличием большого относительного числа генера 
тивных особей, малым относительным числом прематурных особей, 
отсутствием особей в состоянии вторичного покоя. 

б) Популяции экологически мало благоприятных условий произра- 
стания, характеризующиеся относительно небольшим числом генера“ 
тивных особей, относительно большим числом прематурных или взрослых 
угнетенных особей. Возможно наличие особей в состоянии вторичного 
покоя. 

Возможна дальнейшая детализация по наличию жизнеспособных 
семян, характеру их распределения в почве и прочим признакам. 


Ш. Популяции рогрессивного типа 


(Генеративное возобновление растения прекратилось) 


1. Растение цветет и дает семена, но появляющиеся проростки гиб- 
нут, что ведет к отсутствию в ценозе подроста. 

а) Всходы и ювенильные особи гибнут в силу неблагоприятных 
условий, созданных в ценозе взрослыми растениями. 

б) Гибель подроста происходит в результате деятельности животных 
или человека. 

в) Подрост гибнет благодаря изменению экологических условий 
в неблагоприятном для произрастания растения направлении. 

2. Растение цветет, но не дает семян. 

3. Растение утратило способность цвести и встречается лишь в веге" 
тативной фазе (возможно подразделение по выраженности вегетативного 
размножения). 

4. Растение встречается лишь в виде особей, находящихся в анабио" 
тическом состоянии, или в виде жизнеспособных семян. 

Популяции ПІ, и ПІ, можно отнести к типу реликтовых, так как 
болышей частью они характеризуют растения, оставшиеся в виде пере" 
житков ценозов, существовавших здесь в прошлом. 

Популяции могут изменяться, переходить из одного типа в другой: 
Нормально процесс их развития происходит, начиная ог инвазионного 
типа к нормальному, а затем к регрессивному. При известных условиях, 
в особенности при нарушении почвенного покрова, некоторые популяций 
регрессивного типа могут превращаться в популяции нормального типа» 
Более часто происходит превращение популяций типа ПТаи ПІ, б из ре" 
грессивных в нормальные при устранении причин, препятствующих 
приживанию всходов.! 
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ПРОБЛЕМЫ БОТАНИКИ Ё 
Вип. І 1950 


КЛАССИФИКАЦИЯ ЗЕМЕЛЬ ПО ИХ РАСТИТЕЛЬНОМУ 
ПОЕРОВУ 


Л. Г. Раменекий 


1. Развивающееся социалистическое сельское и лесное хозяйство 
СССР предъявляет все возрастающие требования к пониманию и знанию 
природных ресурсов нашей страны, в том числе земель и их естественной 
продукции (леса, пастбища, сенокосы). Схематичное и неполное, одно" 
стороннее знание угодий сейчас, в четвертой Сталинской пятилетк?! 
уже не может нас удовлетворить: в плане предстоящих великих преобра" 
зований природы нам надо знать и глубоко понимать явные и скрытые 
(потенциальные) природно-хозяйственные особенности площади каждого 
землепользования, каждого хозяйственного участка в его пределах: 

2. Направленность и научный уровень исследования и учета земель, 
как в зеркале, отражаются в выделении и характеристике учетных еди“ 
ниц и в образуемой этими единицами системе — классификации. Построе” 
ние классификации — один из самых ответственных моментов научно 
работы в области исследования угодий. Сейчас проблема классификаций 
земель приобрела исключительное значение и остроту в связи с паспор" 
тизацией пастбищ и сенокосов. Формулируем общие требования к постров" 
нию и содержанию классификации вообще и специально к классификд" 
ции земель. 

а) Каждый реальный предмет многогранен, может рассматривать 
в различных направлениях — в его формах, внутреннем устройстве’ 
функциях, в его географическом распределении, в историческом развитий 
и т. д. Это замечание справедливо и в отношении территории (земель), 
почв, растительности. В связи с многосторонней неисчерпаемостью объек” 
тов нет и не может быть единой всеохватывающей классификации их! 
пригодной на все времена и потребности; да и не нужна такая классифИ” 
кация. Мы нуждаемся в строго целенаправленных классификациях! 
служащих разрешению определенных научных и хозяйственных задач’ 

6) Классификация должна быть основана в первую очередь на суще" 
ственных признаках, относительно устойчивых и в то же время управляю” 
щих целыми комплексами других частных признаков. Она должна с 80% 
можной полнотой отражать внутренние связи показателей. 

в) Классификация должна отражать объект в его целостности И 
в движении, в его диалектическом противоречивом развитии, она должи? 
быть динамична, обнимая как количественные, так и качественные изм“ 
нения объектов. Единицы классификации относительно устойчивые 
должны быть четко отт раничены от их изменчивых текучих состояний: 

г) Производственно направленная классификация должна быт 
многостепенной, допускающей, смотря по потребности, любую детали“ 
зацию и, наоборот, широкое обобщение и схематизацию. При этом ©” 


| 
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стема должна быть логически выдержанной, без сбивчивости и путаницы 
Критериев в различных ее частях. 

д) Классификация должна быть открытой, допускающей ее дальней- 
щий рост по мере накопления новых материалов и дающей возможность 
научно обоснованной интерполяции и экстраполяции (классическим при- 
мером такой классификации является периодическая система элементов 
Менделеева). 

е) В основании разработки классификации должны лежать объек- 
тивно обоснованные приемы систематизации конкретных объектов и обоб- 
щения их признаков. Эти приемы должны обеспечить единообразие, 
непосредственную сравнимость и доступность взаимной увязке местных, 
региональных классификаций. На таких же объективных приемах должна 
Основываться диагностика, типировка конкретных объектов по установ- 
ленной классификации. 

3. Наметим основные особенности полноценной природно-хозяйствен- 
ной классификации земель, главным образом, естественных угодий. 
Первой задачей, возникающей при подходе к естественным кормовым 
и лесным угодьям, является задача таксационная — учета и оценки 
Доставляемой этими угодьями полезной продукции. Эта задача сводится 
к определению урожайности, запасов древесины, качества древесины или 
кормовой массы, целесообразных и возможных сроков эксплоатации 
(выпаса, сенокошения), кормовой специфичности травостоев, фаутности 
деревьев и т. д. Систематизируя эти данные, получаем таксационные 
разряды и группы угодий. Задача таксации (понимаемой в приведенном 
смысле. отвечающем практике лесоводства) кажется простой и чисто 
технической. Однако это не так: урожаи пастбищ и сенокосов, зарослей 
ягодников и т. д. из года в год сильно колеблются, различно в разных 
природных условиях; изменчиво во времени и качество их. Урожайность, 
Т. е. способность давать урожаи определенного среднего уровня с харак- 
Терными колебаниями по годам, — сложное динамическое явление; 
чтобы его понять и овладеть им, нужно глубоко проникнуть в условия 
и ход жизни растительности. Это тем более необходимо, что уровень 
Урожайности, качество урожая, сезонность использования — все эти 
показатели могут быть радикально изменены нередко за 2—3 года норми- 
рованного выпаса, отдыха и т. д. Таким образом, мы никак не можем 
ограничиваться простой регистрацией продуктивности угодий, не имеем 
Права решать этот вопрос статически, в виде неподвижной характеристики 
угодья. А динамическая трактовка явления уводит нас далеко за пределы 
описательной чисто ботанической интерпретации. Мы должны в резуль- 
тате исследований дать хозяйству наметку возможных улучшений угодий 
поверхностными и интенсивными мероприятиями, а для этого никак 
нельзя ограничиться описательно-ботанической и учетной характеристи- 
кой угодья. Любое изменение режима использования, любое мероприя- 
тие оказывает прямое или косвенное влияние одновременно на расти- 
тельность и на почву, на водный баланс, на микроклимат площади и т. д. 

се эти моменты стоят друг с другом в неразрывной связи, образуя 
В своей совокупности одно природно-хозяйственное целое — фацию или 
биогеоценоз (Сукачев, 1942). Это обязывает к комплексному всесторон- 
нему анализу угодий и к комплексно обоснованной классификации их. 
аждый тип, каждое подразделение классификации должно иметь выра- 
жение и в растительности (дикой и культурной — состав, урожайность, 
сорняки и пр.) и в почвах, в особенностях залегания в ландшафте и т. д. 
Ужны не классификации почв, растительности, местоположений и пр., 
разрозненные и лишь механически друг на друга накладываемые, нужна 
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классификация земель во всем многообразии и единстве их комплексной 
характеристики. 

4. Комплексная установка в классификации и вообще в типологии 
земель декларировалась неоднократно; нет недостатка и в попытках 88 
осуществления. Однако до сих пор она не стала господствующим тече" 
нием, последовательно проводимым, вплоть до детальнейших единиц 
территории. Этому несколько причин. Одна из них — традиции и навыки 
специализации работников в пределах узких дисциплин. До сих пор 
большинство геоботаников работает в отрыве от почвоведов и сами онӣ 
в почвах не разбираются — и наоборот; то же относится к гидрологам, 
климатологам и т. д. Этой научной «функционалке» дают иногда принци" 
пиальное обоснование: объекты каждой дисциплины должны изучаться 
и систематизироваться по признакам этих объектов: растительность — 
по признакам ботаническим, почвы — по их особенностям и т. д. В такой 
общей формулировке принцип верен, но ведь это не значит, что объекты 
должны изучаться и систематизироваться в отрыве от факторов, их поро“ 
ждающих, что часть (растительность, почва) может рассматриваться вне 
ее порождения целым (биогеоценоз, фация), а на практике именно так 
оборачивается приведенный принцип. В результате — недиалектиче- 
ское, формальное разрешение проблемы классификации, производственно 
бесперспективное (примеры ниже). Единицы растительного покрова 
должны получить четкую ботаническую характеристику, но не изолиро- 
ванно, а на основе глубокой увязки их с условиями местообитания и дру 
гими факторами (аналогично — почвы, местоположения). 

Недостаточно сказать «комплексно», «всесторонне», надо выдвинуть 
ведущий момент, который должен стать основой построения классифи" 
кации. Этот ведущий момент должен придать классификации внутреннее 
единство, оп должен стать основным критерием в процессе систематиза- 
ции объектов. Глубокая и детальная увязка всех разнородных показате“ 
лей — ботанических, почвенных, условий местоположения и т. д. станет 
возможной лишь тогда, когда все они будут переведены и оценены в вели“ 
чинах одного порядка. Пока этого нет, мы не овладели комплексом, он 
остается для нас агрегатом, грудой сведений. Неразработанность прин" 
ципа и метода этой унификации показателей является едва ли не глав“ 
ным затруднением, задерживающим развитие комплексной типологий 
земель. 

5. Наметим отправные точки разрешения поставленного вопроса о ве“ 
дущем начале й едином мериле разнородньх показателей. Каждая терри" 
тория может быть охарактеризована с различных сторон. 1) Морфологи- 
ческая (в широком смысле) характеристика: состав, строение, формы 
растительного покрова, почвы, условия местоположения и пр. 2) Пенобио- 
тические особенности: развитие и взаимодействие организмов биоценоза 
друг с другом и с внешнею средою; влияния культуры на эти процессы. 
3) Экологизм, уклад непосредственно действующих режимов местообита- 
ния (теплового, водного, питательного, аэрации и т. д.) — угодье как 
экотоп. 4) Приуроченность к определенным топологическим условиям, 
анализ эктопиев, сочетаний непрямых условий (геоморфология, почвооб- 
разующая порода, окружение другими компонентами ландшафта и пр.)- 
5) Генетические отношения и направления смены, метаморфоза угодья, 
сукцессии его растительности: ее развитие на месте срубленного леса, 
усохшего болота, заброшенной пашни, пожарища, явления заболачива- 
ния, засоления, истощения почвы, развития дернового процесса и. т. Д: 
6) Географизм, приуроченность типа к определенным территориям, его 
географический ареал и ландшафтная приуроченность внутри ареала. 
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7) Филогенетические (геолого-исторические) отношения: особенности, 
накладываемые на почву и растительность угодья историей развития 
местности, ее флоры и фауны, а также векового воздействия человека. 
8) Таксационная характеристика угодья как источника полезного про- 
дукта (см. выше). 9) Потребность угодья в определенных улучшениях, 
пути и возможности их проведения (бонитировка и перспективно-хозяй- 
ственная оценка угодий). 

Из перечисленных сторон две последние, дающие угодью непосред- 
ственную производственную характеристику и оценку, самые важные, 
они — цель исследований. Но в то же время они представляют конечное 
Звено исследования, являясь хозяйственной таксационной и бонитиро- 
вочно-перспективной группировкой уже установленных учетных единиц. 
Это результативный этап работ, в основу классификации кладутся иные 
моменты. Какие же из всех перечисленных? Нетрудно видеть, что инте- 
ресам перспективной производственной характеристики в первую оче- 
редь отвечает освещение угодья как местообитания с определенным 
Укладом экологических факторов (режимов), непосредственно определяю- 
щих продуктивность угодья, состав естественной растительности, ассор- 
тимент, урожайность и устойчивость возможных культур, потребности 
в определенных улучшениях. Именно этот экологический принцип и дол- 
жен быть положен в основу классификации и типировки угодий. Связь 
почв и растительности с экологическими режимами наиболее непосред- 
ственная, простая и строгая; поэтому и классификация на экологической 
основе является наиболее простой и стройной. Прямо действующие эко- 
логические режимы должны стать объединяющим принципом всех разно- 
ролных показателей, их единым мерилом. Климатические данные, гидро- 
погические, почвы, растительность, культурные режимы и мероприя- 
тия — все эти ряды показателей станут непосредственно сравнимыми 
и органически увяжутся, пройдя экологическую оценку их эффектив- 
ности, переведенные на единый язык экологических режимов. 

6. Экологическое начало не может быть единственным основанием 
классификации. Во-первых, некоторые непрямые топологические и обще- 
ландшафтные условия имеют непосредственное хозяйственное значение 
(нахождение в горах, в пойме реки, крутизна склонов, каменистость 
почвы). Во-вторых, некоторые топологические условия создают специфи- 
ческие комплексы режимов и должны быть целиком, без расчленения по 
факторам, включены в систему. Так, вполне обоснованно разделение 
пустынь Средней Азии на песчаные, глинистые, каменистые («гаммады»), 
выделение каменистых склонов в горах п т. д. 

Динамика, метаморфоз угодий, смены их растительности и почв 
легко укладываются в экологическую схему классификации как движе- 
ние по рядам увлажнения (процессы заболачивания), активного богат- 
ства почвы (процессы выщелачивания и истощения почвы) и т. д. Не- 
которые специальные ряды смен прорабатываются как таковые, тоже 
становясь частью классификации (ряды пастбищной дегрессии, демута- 
ции залежей, осветления лесного полога, зарастания сыпучих песков). 
Помимо экологических и топологических моментов (категории, которые, 
к сожалению, очень часто путаются), помимо явлений метаморфоза, 
для понимания растительного покрова и почв необходимо уделить вни- 
мание и другим вышеупомянутым моментам, отразив их и в класси- 
фикации (ценобиотические отношения, географизм, вековые процессы 
развития территории и ее населения). 

7. Экологическая систематизация земель не представляет новизны; 
в грубо обобщенном виде она содержится в установленных народом 
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категориях степей, лугов, болот, солончаков и т. д. Экологическими 
делениями являются категории лесов и лугов сухих, влажных, сырых, 
болотистых, болот олиготрофных, мезотрофных и евтрофных, почв 
солончаковатых, солончаковых, солончаков и т. д. Общеизвестны эко- 
логические классификации лесов А, Каяндера (Са]апдег, 1909, 1927) и 
В. Н. Сукачева (1930). Однако до сих про нет классификаций, в которых 
экологический принцип был бы проведен до конца последовательно Й 
детально с далеко идущим расчленением фактров. Влияние некоторых 
факторов, например сезонной переменности увлажнения, до сих пор 
весьма мало освещено и не нашло полного отражения в классификациях. 
Причина этого, несомненно, прежде всего в отсутствии метода, позволяю- 
щего тонко и на объективном основании различать и определять различные 
местообитания. Без этого метода типировка конкретных участков земель 
даже по довольно грубым градациям часто оказывается далеко недосто- 
верной (пример ниже). На основании изложенного приходим к следую- 
щему выводу: природно-хозяйственная классифика- 
ция земель должна строиться на экологической 
основе (по прямо действующим режимам среды) 
со включением основных энтопических (топо- 
логических) моментов, с учетом внутренней ди- 
намикии метаморфоза угодий, их хозяйствен- 
ного состояния (стадия пастбищной дегрессиий, 
сорняки, кочки, пни ит. д.), географизма филоге- 
нети ческих и геолого-исторических отноше- 
ний. Градации экологических факторов, непосредственная регистра- 
ция которых требует длительных стационарных наблюдений, читаются 
по растительному покрову, почвам, энтопическим и культурным усло- 
виям на основе взаимной увязки всех этих показателей. При этом 
основным критерием в оценке условий местообитания, несомненно, 
должен быть состав и другие особенности растительного покрова как 
наиболее тонкого и понятного реагента на внешние условия, одновре- 
менно и творца их. 

8. Приняв во внимание изложенное выше, приходим к следующей 
схеме построения классификации земель. 

а) Основной единицей является комплексно характеризуемый при" 
родный тип угодья (земель), отражающий относительно устойчивый 
уклад экологических режимов, обусловленный климатом и особенно- 
стями энтопия (рельеф. почвообразующая порода и пр.). 

б) Свойства типа определяются его положением в экорядах: темпера- 
турном (по термическим зонам равнины и горным поясам), увлажнения 
и его переменности, поемности, активного богатства почвы, ее засоленности 
и др. (напряженность делювиального или аллювиального процесса, в пу- 
стынях — проницаемость почвы в зависимости от ее механического состава 
и уплотнения с поверхности). Тип делится на мелкие единицы того же 
порядка — разности, отвечающие мельчайшим градациям экологических 
режимов (ступеням рядов). Наоборот, широкие объединения экологических 
градаций приводят к экологическим подклассам и классам типов (классы 
солончаковых незаливаемых лугов бореального климата, незасоленных 
глинистых субтропических пустынь и т. п.). Как уже отмечено, некоторые 
комплексы экологических режимов входят в экологическую систему типов 
без расчленения на режимы, целиком, в их обусловленности непрямыми 
топологическими факторами (каменистые, песчаные почвы). 

в) Каждый тип земель представлен семьей культурных (природных) 
изменчивых, переходящих друг в друга состояний или модификаций; 
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Одна из них — исходная или коренная, складывающаяся вне влияния 
человека (первобытный лес, целинная степь и пр.), другие — пропз- 
водные (например временные березняки и осинники на месте елового 
леса, послелесные луга, пашни. залежи). Среди производных различаем 
Первичные и вторичные в различной мере окультуренные и культурные 
(Раменский, 1938). Исходя из практических соображений и ради крат- 
кости целесообразно называть типами также основные группы модифика- 
ций типов земель (лесные, луговые, пахотные). В таком случае тип земель 
в полном объеме (во всех его модификациях) должен быть назван син- 
типом. Например рамень (незаболоченный еловый лес на мезотрофной 
суглинистой почве), осинник, полевично-разнотравный луг, пашня на 
Месте бывшей рамени — все эти продукты метаморфоза одной природной 
основы, одного экотопа, все эти типы (метаморфические или метатипы) 
томологичны, являясь метаморфитами единого синтипа земель. Одним 
из основных признаков модификаций является их практическая (непол- 
ная) обратимость: залежь возвращается в состояние, близкое к целинной 
степи, заброшенный сенокос вновь зарастает лесом и т. д. 

г) Каждый тип представлен рядом географических вариантов, клима- 
Тических и флористических (образованных представителями генетически 
различных флор -- бореальными, передне-азиатскими и т. д.). 

д) Связь растительности и почв с топологическими условиями (энто- 
пиями) непрямая и потому весьма разнообразная и сложная, не уклады- 
вающаяся в простую схему (если иметь в виду действительно наблюдаемое 
разнообразие отношений, а не только «типичные» случаи). В связи с этим, 
каждый экологически (по прямым факторам) определенный тип занимает 
набор разнообразных оэнтотипов, тем более широкий, чем обширнее 
область, для которой прорабатывается классификация. Поэтому, чтобы не 
загромождать и чрезмерно не усложнять основной (экологической) клас- 
сификации, топологическая характеристика земель должна быть самосто- 
ятельной, на основе ландшафтно-геоморфологического анализа страны 
и классификации ее энтопиев. При этом целесообразно различить широкие 
топоклассы (местоположения. пойменные, низинные, верховые или сухо- 
дольные ит. д.), подклассы, топогрупиы и подгруппы (сложенные юрскими 
глинистими сланцами крутые южные склоны внутреннего Дагестана 
мт. п.). Объединить топологические и экологические признаки в одной 
классификации, комплексной и достаточно простой можно лить в пределах 
небольших и очень однородных природных районов. В классификации 
широко региональные могут быть введены лишь топоклассы и подклассы. 

е) Ряды смен, метаморфоза земель, частью отражены в сериях и обра- 
зуемых ими семьях модификаций, частью читаются как пути движений 
По экологическим рядам типов, движений однофакторной или смешанной 
обусловленности. Примером первых может служить постепенное истоще- 
ние почвы и связанное с ним изменение травостоя на суходольном сено- 
косе, примером смешанных — прогрессирующее заболачивание лесо- 
секи и накоплением торфа и в силу этого с одновременным переходом 
от мезотрофных условий корневого питания к олиготрофным (к верхо- 
вому сфагновому болоту). Экологическая схема типов и разностей позво- 
ляет предвидеть и находить в дойствительности громадное разнообразие 
типов и путей смен, давая картину несравненно более богатую содержа- 
нием, чем обычно изображаемые цепи сукцессий; заболачивание, связан- 
ное с подъемом грунтовых вод, может сопровождаться сдвигом к эвтроф- 
ности, дренаж солончака — повышением переменности увлажнения в силу 
осолонцевания и т. д., в неисчерпаемом разнообразии комбинаций при- 
родных и культурных процессов. 
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ж) Анализ сложных явлений ценобиоза помогает не только лучше 
описать растительные группировки, их структуру, аспекты, синузии ит. Д., 
но также вскрыть их внутреннюю динамику, объяснить их, обосновав 
в результате и пути управления растительностью и угодьем в целом. 
Однако строить классификацию на признаках структуры и внутренней 
динамики ценозов нет практической необходимости; да это было бы 
и преждевременно: наше знание процессов ценобиоза еще очень отрывочно 
и поверхностно. 

9. Нами намечены общие контуры природно-хозяйственной классифи- 
кации земель на основе учения о местообитаниях (точнее об экотопах). 
Спрашивается, насколько осуществлены приведенные установки в клас" 
сификациях, предложенных различными авторами? Приходится ответить, 
что они осуществлены лишь в малой степени. Правда, нет классификаций, 
совершенно пренебрегающих условиями местообитания: в той или иной 
доле всегда присутствуют деления экологического порядка (по увлажне- 
нию, богатству почвы и пр.).Однако, как правило, авторы ограничиваются 
весьма грубыми градациями режимов — и этим градациям не дают точ" 
ных диагностических признаков. В качестве примеров классификаций 
по крупным градациям двух экологических условий (увлажнение Й 
богатство почвы или торфа элементами питания в доступной растению 
форме) можно привести классификации болот [Вебер (\ерег), 1900. 
1902; Аболин, 1914, 1922; и др.) и лесов (Каяндер, 1927; Сукачев, 
1980). В различной мере экологичны классификации почв отдельных 
авторов. 

В дальнейшем (или с самого начала) авторы используют другие 
показатели. 

1) Топология. Примерами выдержанно топологических классифика“ 
ций являются классификации лесов Крюденера (1916—1917), почв = 
Д. Я. Афанасьева (1922); для стеней топологической схемой пользовалея 
Б. А. Келлер (1923), для лугов и степей — А. М. Дмитриев (1944). При" 
помнив сказанное о сложной зависимости зкотопов, а с ними почвообразо- 
вания и растительности от топологических условий, мы поймем неуспех 
сложных схем Крюденера и Афанасьева и схематизм других полутопо" 
логических схем, отражающих лишь некоторые типичные отношения, 
от которых в действительности наблюдаются всевозможные отклонения 
(например в степных лощинах и западинах с различным водосбором, 
с подтоком верховодки, на соленосных глинах или супесях и т. д.). 

2) Цеховый подход: используются признаки данного объекта без 
должной увязки с факторами, которые эти признаки обусловили. Почво- 
веды классифицируют почвы в основном по их морфологии, не очень 
заботясь об экологическом основании применяемых ими признаков. 
Между тем, нетрудно видеть, что богатство почвы гумусом, уровень 
вскипания, мощности горизонтов и пр. в отдельных случаях обусловлены 
различными причинами. Умеренное содержание гумуса и светлая окраска 
почв может быть связана с малым накоплением органических остатков 
или с их энергичной минерализацией благодаря теплому климату (фор- 
мально «каштановые» почвы и сероземы Закавказья, Средней Азии): 
либо хорошей аэрации с обильным увлажнением при малом содержаний 
извести (буроземы, лесостепные суглинки). Вскипание с поверхности 
в зоне северных пустынь может быть связано со слабостью инфильтрации 
вод осадков и с неустанным подъемом пленочных вод от грунтовых, 
залегающих на глубине нескольких метров, и т. д. Беря почвенные приз- 
наки без их экологической расшифровки, почвоведы приходят к единицам 
в болышей или меньшей степени экологически смешанного, сборного 
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характера, меняющегося от района к району. Нет сомнения в экологически 
различном существе каштановых почв Прикаспийской низменности, 
горных склонов Кавказа, гор Туркестана, обыкновенных и южных черно- 
земов Украины и Западной Сибири и т. д. Вопрос в значительной мере 
разрешается выделением почвенных провинций, но надо не только выде- 
лить провинции и описать особенности их почв, но и истолковать наблю- 
даемые различия, исходя из экологизма почвенных процессов и законов 
почвообразования. При современном состоянии почвенных классифика- 
ций связь почв с растительностью вскрывается далеко не полно и не де- 
тально (особенно, если рассматривать ее в более широких географических 
рамках); для более глубокой увязки нужна иная, экологическая груп- 
пировка почвенных разрезов, с самого начала согласованная с раститель- 
ностью, хотя в итоге и выражающаяся в признаках самой почвы.Возмож- 
ность такой группировки доказывают наши опыты се проведения на за- 
ливных лугах различных рек и на водораздельных почвах у северных 
границ чернозема и в Псковской области (Раменский, 1937, 1938). 

У геоботаников цеховый подход к предмету выражен, главным обра- 
зом, в двух формах. 

а) Группировка объектов по физиономическим особенностям растений. 
Такова, например, классификация лугов А. Ц. Шенникова. Она носит 
все черты искусственной системы, разъединяющей близкие и объединяю- 
щей далекие объекты. Согласно автору, луг юга Украины, выбитый до 
состояния сбоя, заросшего спорышем (Роіусопит алещате) м другими 
одно- и двухлетниками, уже не луг, а «эфемеретум», хотя по всей своей 
природе он — луг и через несколько лет отдыха снова зарастет луговыми 
травами, теми же, что на соседних невыбитых участках. Зато лугом, по 
А. П. Шенникову, оказывается заросшая пыреем или острецом степная 
залежь на каштановой почве, а также синузии весенних трав в пустыне 
южного типа. В более детальную категорию мелкоосочников попадают 
покровы осоки обыкновенной (Сагех СоойепоизйИ) на подзолисто-глеевой 
почве сырого материкового сильно выбитого луга лесной зоны, осоки 
Шребера (С. бсйтебе"й) на темноцветных богатых почвах заливных лугов 
черноземной зоны, илах (С. рпузодез) песчаных пустынь Средней Азии 
и т. д. Ясно весьма ограниченное научное, а тем более, практическое 
значение физиономического принципа классификации (названные осоки 
совершенно различны не только в экологическом, но и в непосредственно 
кормовом отношении). 

б) Группировка по систематическому признаку, по составу домини- 
рующих видов, является у геоботаников наиболее распространенным 
приемом. И этот прием вносит черты искусственности и большого произ- 
вола. Для иллюстрации приведем выдержку из очерка естественных кор- 
мовых угодий Амасийского района Арм. ССР (Магакьян, 1941). Субаль- 
цийские луга делятся автором на злаковые, разнотравные, осоковые луга 
покатых и крутых склонов — и отдельно те же категории для «равнин» 
(пологих склонов), для последних плюс еще «бобовые». Отдельно выделены 
«влажные угодья» (луга сырые и болотистые). Дальше идет деление по 
доминантам: луга костровые (Вготиз сагіеваїцз), мятликовые (Роа Іопеї- 
а), овечьей овсяниць (Резёиса ооіпа), пестрой овсяницы (Еезёиса са- 
а) — среди злаковых, а среди разнотравных — луга с преобладанием 
Веғопіса вгапайіога, Іпиа віапӣиіоѕа, видов Сегашит, Апетопе јаѕсіси- 
[а и т. д. Какие причины порождают это разнообразие травостоев, 
какие группировки отражают различные экотопы и какие являются 
Преходящим хозяйственным состоянием, результатом выпаса и других 
влияний культуры, каковы генетические отношения ценозов? Автора 
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это мало интересует, его подход в основном описательный: такая-то 
группировка обычна, а такая-то редко встречается на крутых склонах 
такой-то горы и т. п.; иногда указывается экспозиция, иногда камени- 
стость, но более или менее обстоятельного анализа условий нет. Полу- 
чается статическая интерпретация ценозов, как если бы они были раз 
навсегда данными объектами, а не живым, вечно изменчивым покровом 
территории. Между тем, мы знаем, что выпас и сенокошение могут усилить 
злаковость травостоя или сделать его вторично разнотравным (флори- 
стически отличным от первичного разнотравья из видов, не выносящих 
выпаса), что травостои глубоко изменяются на различных стадиях паст- 
бищной дегрессии, причем влияние выпаса на крутых и южных склонах 
рано осложняется эрозией, в свою очередь изменяющей состав травостоя 
ит. д. (для гор Кавказа эти вопросы в настоящее время в значительной 
мере разработаны Г. А. Толчаиным). А как быть со смешанными груп" 
пировками, в которых 2—3 доминанта растут примерно в равном обилии, 
с группировками злаково- или осоково-разнотравными, с преобладанием 
Беютса п Іпша и т. д.? Всякому, работавшему в природной обстановке, 
хорошо известно это непсчерпаемое разнообразие количественных ком- 
бинаций растений. Одно из двух: или придется безгранично умножать 
число единиц классификации, или совершенно условно и произвольно, 
«чтобы не усложнять», давать предпочтение одному из равноправных 
компонентов, относя ценоз в группу, названную его именем. Что это 
так, нетрудно видеть и по материалу, приводимому в разбираемой работе. 
Дает ли нам подобная классификация возможность предвидеть новые, 
еще не найденные экотопы и растительные группировки, — или, наоборот, 
уверенность в том, что природное разнообразие его исчерпано? Ни то, 
ни другое; просто, найдя (непредусмотренную) группировку с иными 
доминантами, мы ее механически принлюсуем к уже имеющимся. Й вот 
растет и растет список единиц, вырастая номинально до 200—350. Ясно, 
что составляя такого рода классификации, авторы идут по линии наимень- 
шего сопротивления, что это в сущности не классификации (если отвлечься 
от нескольких крупных разделов), а каталогизации, скользящие по 
поверхности и лишенные перспективного хозяйственного значения. 

в) Систематизация по «биоценотическому строю» при малой изучен- 
ности ценобиоза имеет пока главным образом декларативный характер 
и сводится к морфологии ценоза (ярусы, аспекты). Самостоятельного 
значения этот принцип не имеет. 

г) Неоднократно прокламировался генетический признак: классифи- 
кация должна отражать происхождение угодья, его почв и растительности 
и его принадлежность к определенной природной линии развития. Теоре" 
тически это несомненно важные моменты, которые в той или иной мере 
надо учитывать. Гривы центральной и прирусловой поймы имеют 
несколько разные пути развития (Шенников, 1941), верховое болото, 
лишь недавно затянувшее своим торфом низинный торфяник, должно 
быть отличено от изначально верхового олиготрофного торфяника. Однако 
полное и последовательное проведение генетического (сукцессионного 
принципа привело бы к очень сложным построениям, лишенным серьез" 
ного практического значения. Вспомним лишь о сложной истории разлиз= 
ных участков пойм в связи с блужданием по ним речного русла, о том, 
что целостный торфяной массив иногда возник в одной своей части на 
месте заросшего озерка, — в другой на выходе ключевых вод, в третьей — 
в результате заболачивания леса или даже пашни и т. д. 

д) Географический принцип группировки объектов отражен в почвен- 
ных провинциях. Б. Н. Городков (1926) давно предложил отмечать про- 
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винциальные особенности ценозов в их названиях. Задача при этом 
заключается в том, чтобы не просто культивировать видимые отличия, 
а по возможности выявить их закономерность, сведя их к географически 
обусловленным различиям экологической среды и к генезису местных 
флор. 

10. В предыдущем изложении мы наметили направление разработки 
полноценной природно-хозяйственной классификации, кратко обсудили 
существующие направления, а также отметили и основные трудности 
на избранном пути. Приходим к нашему опыту преодоления этих труд- 
ностей. Перед нами стояли следующие задачи. а) Найти способ тонко 
читать по растительности условия ее местообитания, є уверенностью, 
что читаются именно такие-то условия, без невольной подстановки состава 
растительности вместо определенного местообитания. Для этого, очевидно, 
нужно было найти соответствующие, объективно обоснованные приемы 
систематизации и экологической диагностики угодий. 6) Искомые приемы 
должны обеспечить аналитическое различение выраженности отдельных 
факторов производительности угодья, и, в частности, позволить раздельно 
«прочитать» по растительности уклад природных экологических факторов 
утодья, его относительно устойчивую конституцию и изменчивые хозяй- 
ственные состояния угодья (под влиянием сенокошения, выпаса, выжига- 
ния и других воздействий). в) Приемы диагностики должны быть техникой, 
широко доступной любому работнику и обеспечивающей полное едино- 
образие и непосредственную сравнимость оценок разных исследова- 
телей. г) Аналогичные приемы систематизации и обобщения должны быть 
применены к почвам и условиям местоположения, первоначально группи- 
руемым по градациям, установленным на основании состава раститель- 
ности. д) Диагностика объектов приводит к оценке их по ряду экологи- 
ческих показателей, выражаемой соответствующими индексами (ступени 
по шкалам увлажнения, эффективного богатства почвы, стадии пастбищ- 
ной дегрессии и т. д.). Групиируя объекты по этим индексам и обобщая 
признаки групп, получаем их классификацию. е) Проработав широкий 
фактический материал на основе метода, дать диагностические таблицы 
общего значения, которые позволят расценить объекты отдельных обла- 
слей и. таким образом. положить основание местным региональным 
классификациям, обеспечив их непосредственную сравнимость и увязку. 

11. Приступая к разработке нашей методической системы, мы исходим 
из следующего общего допущения: виды растений в условиях раститель- 
ного покрова распределены по экологическим условиям неравномерно, 
поверхностями распределения, с вершиной, или коноптимумом, в котором 
вид достигает наивысшего обилия и устойчивости, часто становясь доми- 
нантом, со склонами полуустойчивого произрастания и сниженных обилий 
и периферической шлейфовой зоны произрастания в виде единичной 
неустойчивой примеси. Как правило (с исключениями), синекологиче- 
ские поверхности распределения имеют одну вершину (коноптимум), 
иногда очень широкую, в остальном их форма, положение и амплитуда 
по градациям условий самая разнообразная, для каждого вида специфи- 
ческая (Раменский, 192%). Точное адэкватное выражение рассматриваемых 
отношений, включающее как количественные, так и качественные сдвиги 
и различия, отражающее как статику, так и динамику покрова, дает 
только координатная схема экологизма растительности в ее выражении 
графическом или табличном (таблицы и формулы распределения). Всякие 
неподвижные классификационные единицы (ассоциации и т. п.) являются 
отрезками, условно в тех или иных целях выделенными из единой картины 
распределения растительных группировок во времени и пространстве. 
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Нет оснований считать их самой природой данными индивидуумами, 
сопоставляя их с видами растений и животных.1 

12. Прием интерпретации. Обычно исследователи стараются охаракте" 
ризовать выделенные ими количественные таксономические единицы 
объемно, во всем разнообразии охватываемых этими единицами объектов. 
В результате получаются характеристики, очень обедненные содержанием 
и расплывчатые, не обеспечивающие уверенного определения по ним кон- 
кретных объектов и не дающие твердой опоры для производственных 
выводов (урожайность от 4 до 10 цит. п.). Мы перешли к другой интер“ 
претации таксономических единиц, характеризуя их через эталон или 
стандарт с возможно более точно определенным и полным набором приз" 
наков. Эти стандарты являются своего рода вехами, или реперами, для 
ориентировки между ними конкретных объектов. В связи с этим и метод 
следует называть реперным (это название предпочтительнее, чем «стандарт- 
ный», поскольку со стандартизацией связано представление о неподвиж- 
ных единицах, к которым должны быть подогнаны конкретные объекты — 
детали машин и т. п.). 

13. Функциональное среднее (Раменский, 1929), репер, или стандарт 
группы объектов (почв, группировок растительности и пр,) должен с воз- 
можною полнотою выражать общие свойства объектов группы и в то же 
время в нем должны быть максимально сглажены все индивидуальные 
особенности отдельных объектов, связанные с влиянием на них разных 
побочных и часто случайных временных факторов. Этим условиям наи- 
более удовлетворяет функциональное среднее группы, понимая под ним 
среднее в пределах группы по всем действующим факторам и стадиям 
смен (сукцессий). Исходя из формулированного выше допущения разно- 
образных поверхностей распределения отдельных показателой (видов 
растений, элементов морфологии почв), был выработан универсальный 
прием определения функционального среднего посредством методиче- 
ского отбора объектов (элективное среднее). В группах объектов, доста- 
точно однородных по действующим факторам, функциональное среднее 
определяется совокупностью медианных значений всех показателей 
(имея в виду генеральную медиапу, выводимую с учетом всех вариантов 
группы, в том числе и таких, где данный показатель равен нулю, т. е. 
отсутствует). 

14. Принцип суждения по совокупности. Учет 2—3 доминантов 
в составе растительности, 2—3 признаков в морфологии почвы недоста- 
точен для определения местообитания и правильной ориентировки пло- 
щади в системе местообитаний. Причинами этого являются широкие 
экологические амплитуды подавляющего большинства доминантов, 
а также многофакторная обусловленность обилия отдельных растений 
и выраженности других показателей: господство типчака может быть 
результатом водного режима. дающего ему перевес над конкурентами 
(сухие степи} или следствием выпаса (краткопоемные луга черноземной 
зоны), высокая гумозность почвы может быть результатом черноземо- 
образования, или карбонатности породы, или наследием прошлых усло- 
вий почвообразования и т. д. Каждый показатель дает свидетельство 
в различной мере широкое и притом не вполне определенное, которое 
может быть прочитано по-разному. Поэтому точный и уверенный вывод = 
диагноз — может быть сделан лишь на основе сопоставления свидетельств 


\ Сказанное отнюдь не исключает наличия качественных различий и скачков; 
они ненлохо выявляются в экологических рядах растительных группировок. - 

2 На приведенное важное принципиальное значение медианы (генеральной) 
до сих пор не обращалось внимания. 
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всех или большинства характеризующих объекты показателей, друг 
друга дополняющих и контролирующих, как своего рода равнодейст- 
вующая их показаний. Так, в типчаковых травостоях на лугу спутники 
типчака будут, конечно, иные, чем в сухой степи, в последней — иные, 
чем на черноземном столбчатом солонце и т. д. 

15. Ориентировка по ряду. Если имеется ряд, хотя бы зачаточный, 
всего из 2—3 членов (ступеней), становится возможной ориентировка 
конкретных объектов по этому ряду, отнесение их к той или иной ступени 


Субальпийский пояс | Средне ~ 


Й 2 3 4 б б 7 8 9 70 Й 
| горный 


Рис. 1. Прием типизации конкретных группировок растительности по кри- 
вым распределения слагающих их видов растений. В качестве примера взят 
отрезок кавказской шкалы «высотности» (изменения растительности по гра- 
лапиям суровости горного климата). Показаны кривые распределения 
Сатрапша 1гійетіаїіа (обозначено С.6.), Аісвітійа саисаѕіса (А. с.), Асепазітит 
азайсит (А. а.), Веїопіса сгапдійога (В. 8.), Расіуіїѕ віотетаа (0. 5.). 


По вертикали отложены гралации обилия (т — фоновое, с — согосподствующее или массовое; 
п — обильное, р — редко вкрапленное, 8 — общий высотный ареал видов). В определяемой 
группировке Сатратша и "Ауепазітит присутствуют в обилии «с», Аісһітіа — в «т», 
Веютиса — в обилии «п». Это дает по названным растениям амплитуды по шкале последо- 
вательно: от 1-Й по 5-ю ступень, от 4-й по 6-ю, от 4-й по 11-ю и от 5-й за 11-ю. Эти 
амплитуды отмечены горизонтальными жирными «засечками». По графику нетрудно про- 
читать формулы распределения ЕВ формула Сатрапціа: т2 -3; с1—5, 


или к переходным между ними условиям. Для этого находим на кривой 
распределсния каждого показателя ряда те точки или отрезки, в которых 
выраженность показателя (например обилие растения) равно или 
не ниже его выраженности в определяемом объекте. Сопоставляя полу- 
ченные таким путем показания (точки, засечки), находим среднее, наи- 
более удовлетворяющее всей совокупности отмоток. Иллюстрируем 
сказанное графиком (рис. 1). Нетрудно видеть, что рассматриваемый 
способ диагностики прямо вытекает из существа кривых распределения 
и никаких произвольных допущений не содержит. 

16. Приведенные принципы и приемы достаточны для проработки 
ряда (шкалы) по любому действующему фактору или их совокупности. 
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Порядок работы таков. а) Формирование исходных групи объектов: 
Из всего фактического материала на основании всей суммы имеющихся 
сведений отбираются две или несколько крупных исходных групи объек” 
тов, достоверно отличающихся друг от друга по выраженности фактора» 
по которому предстоит построить ряд (шкалу), например по увлажнению! 
по засоленности почвы, по стадии пастбищной дегрессии ит. д. Остальные 
факторы в каждой группе более или менее широко варьируют во все сторо" 
ны. Отбор исходных групи предопределяет все дальнейшее, в него вклады" 
вается все наше знание предмета, все сведения о нем (начиная от данных 
маршрутных полевых исследований, почвенных анализов и т. д. и ко 
чая данными стационарных наблюдений и опытов). б) Определяем функ” 
циональное среднее каждой группы (как совокупность медиан показат?" 
лей или как элективное среднее). При достаточно богатом и равномерно” 
разнообразном подборе объектов в группах все отклонения отдельный 
объектов, вызванные побочными и случайными факторами, у равновеши" 
ваются, их влияние нивелируется, средние групп отличаются дру! 
от друга почти исключительно по выраженности фактора ряда (шкалы)! 
некоторые случайные, попавшие в группу объекты на наши средние не вли 
яют. в) Оцениваем все изученные объекты по найденному схематическом) 
ряду. Одни из них близки к одному, скажем, сухому реперу, другие 7 
к сырому, третьи — суше сухого, четвертые — сырее сырого, пятые 32° 
нимают промежуточное положение и т. д. Это позволяет разгруппироват? 
объекты уже в пять или большее число последовательных по ряду групі" 
г) В каждой такой группе определяем функциональное среднее, внов? 
переопределяем по ряду новых средних все объекты, разгруппировываем 
их более детально и т. д., приходя ко все более дробной шкале, в пределах, 
допускаемых имеющимся материалом. д) Теми же приемами прорабаты’ 
ваем ряд по другому фактору (например по сезонной переменности У?" 
лажнения, затем по химизму почвы и т. д.). Если материал достаточно 
богат, проработка рядов по последующим факторам ведется уже по 98” 
стям, на материале, приведенном к известной однородности по факторам: 
по которым шкалы уже имеются (например, взяв ценозь с индексами 
увлажнения 61—65, затем 66—70 и т. д.). Установление шкал и оцений 
по ним объектов ведется, начиная от факторов и явлений наиболее общего 
значения и всего сильнее влияющих на растительность и переходя КО 
все менее универсальным и не столь резко влияющим. е) Ряды никогда 
не могут охватить всего разнообразия условий. Снабдив ценозы инде” 
ксами по всем имеющимся рядам (шкалам) и отобрав ценозы с одинаковым 
набором индексов, например с одним индексом по горной вмсотності? 
(начиная от верхне-альпийского пояса), увлажнению и стадии пастбиш“ 
ной дегрессии (Кавказ), мы всегда убеждаемся, что состав этих ценозо? 
различен. Перед нами ценозы, экологически по ряду факторов соответ” 
ствующие или равноценные, но далеко не тождественные.! Сопоставляем 
конкретные списки со стандартом (реперным списком), составленным 
по материалам шкал; находим ряд очевидных отличий от него: одпи ВИЙ 

растений в испытуемом списке представлены в явно большем обилии’ 
другие — в сниженном, есть некоторые, в стандарте отсутствующие’ 
и наоборот. Отмечаем эти «--» и «—» отклонения и сопоставляем их с 0007 
бенностями энтопия данного конкретного ценоза; обнаруживаем маломош" 
ную каменистую почву, залегание в обдуваемой холодными ветрами 


1 Понятие экологической равноценности различных ценозов является необхо" 
димым коррелятом к понягию биологической (точнее синэкологической) равноцей 
ности различных местообитании. 
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седловине, либо в лошине с застоем влажного воздуха и т. д. Сопостав- 
ляем отклонения в составе растительности с условиями энтопия и пред- 
положительно объясняем их этими особыми условиями. Проверяем по- 
ставленную гипотезу на ряде других объектов с тем же набором индексов 
по шкалам и со смежными наборами. В результате проведенных таким 
образом перекрестных контролей приходим к обоснованным таблицам 
отклонений, отражающим положительное или отрицательное отношение 
разных видов к ряду факторов, не учтенных шкалами. Эти таблицы откло- 
нений позволяют уже законченно провести систематизацию ценозов и по- 
строение классификации любой степени детальности. Эту возможность 
нам дают твердые опорные точки (стандарты, реперы), отклонения от ко- 
торых могут быть детально определены и истолкованы. Не имея твердых 
опор в виде функциональных средних, мы плавали бы в тумане неопре- 
деленной, не поддающейся анализу пестроты материала, многим исследо- 
вателям неосновательно кажущейся случайною пестротой (припомним 
«асс1дещеЙе Агіеп» западноевропейских исследователей; сравни ниже 
о залежах). ж) В дальнейшем, имея разработанные ряды реперов по мате- 
риалам более или менее широкой области, нет необходимости заново 
проделывать всю работу для соседних областей: материал соседней 
области может быть расценен по имеющимся рядам, в случае необходи- 
мости, со следующим уточнением (если состав показателей этих двух 
областей, например флористический состав, сильно различен). Опыт 
показал, что даже списки лугов Дании [по работе Иверсена (Гуегзеп), 
1936] неплохо определяются по шкалам Европейской части СССР. 

17. Изложенные методические приемы, хотя и обоснованные теоре- 
тически, вызывают ряд сомнений в их практической применимости. 
В самом деле, для того, например, чтобы получить хороший ряд средних, 
нужно, чтобы побочные влияния действительно выравнивались при выводе 
группового среднего, что возможно лишь при соответственном составе 
группы. Насколько это существенно? Применим ли метод к конкретным 
исследовательским материалам, не споткнется ли он о разные затруднения, 
в том числе и непредусмотренные? Ответить на эти вопросы могла только 
практика, которой и были посвящены работы нашего коллектива в по- 
следующий период. Во-первых, данными химических анализов почв 
были проверены и подтверждены отдельные положения и приемы метода: 
суждения по совокупности показателей, близость элективного среднего 
к функциональному среднему, определение конкретных объектов по ряду 
(некоторые данные см.: Раменский, 1937). Во-вторых, обработке на основе 
метода были подвергнуты десятки тысяч списков растительности, ориги- 
нальных и литературных, и более 2 тысяч почвенных описаний (ориги- 
нальных). Списки охватывают леса, болота, материковые, пойменные 
луга Европейской части СССР, горы Кавказа, степи и пустыни юго-вос- 
тока и Казахстана и некоторые другие. Выявлено распределение по 
экологическим рядам (шкалам) более 2000 видов растений. Проведенная 
работа позволяет сделать следующие выводы. 

а) Метод удовлетворительно разрешает выше формулированную 
задачу выработки системы объективно обоснованных технических прие- 
мов, обеспечивающих единообразие и сравнимость оценок конкретных 
объектов и их группировки в региональные классификации. 

6) Объективное значение метода — вне сомнений. Многие ряды имеют 
пока только порядковое выражение, не поддающееся физико-химической 
интерпретации; некоторые уже сейчас доступны выражению в объектив- 
ных аналитических показателях. Можно построить специальную щкалу 
минерализованности, начинающуюся почвами, резко выщелоченными и ки- 


32 Проблемы ботаники 
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слыми, с очень слабо минерализованным почвенным раствором и кончаю- 
щуюся солончаком. 

в) Ряды стандартов могут быть построены по любому фактору или 
их совокупности, по которым только возможно выделение исходных групі 
объектов. К настоящему времени имеются ряды увлажнения, его пере 
менности, богатства и засоленности почв (минерализованности почвен- 
ного раствора), по проницаемости пустынных?почв (от сыпучих песков 
до солонцов и такыров), по солонцеватости, пойменности, интенсив“ 


Д 1 Ш 


1401 


Рис. 2А. 


Объяснение к рис. 2А —2Ж. Изоплеты средних обилий видов растений по отрез” 
кам теченит поймы Волги (А—Д) и Дона (Е, Ж) Условия центральной поймы. 
По вертикали — ступени увлажнения (45—101); по горизонтали — станции, слева направо ВНИЗ 
по течению :на Волге от с. Лысково (ниже г. Горького) до г, Сталинграда, на Дону отс. Урыв 
(выше Лисок) до станицы Нижне-Чирской. А. — Сайит раіиѕіте вниз по Волге сходит и с болес 
сухих и с более влажных ступеней увлажнения, отрицательно реагируя на обе крайности возра” 
стающей переменности увлажнения. Б — АІоресигиѕ ртаїепвів - то же, но сильнее реагируя Е 
усиливающееся вымокание. В-- Ріапіадо тахта — ясный оптимум под г. Куйбышевым 

(111 станпия) и под г. Саратовом (ТУ станция), выклиниваясь к Дубовке и к устью Камы. 
епесіо „Тасофава тяготеет к наибольшей переменности увлажнения под г. Сталинградо 
(УІ станпия). Д — Виѓотиѕ итһЬеПаіиѕ —то же с резким расширением амплитуды к ЛПубовке 
(У станцин) на более сухих местообитаниях. Под г. Сталинградом (У І станция) намечается расщег. 
ление на экологические формы разного влаголюбия. Е -- Кевіцса виісаіа вниз по Дону сходи 
с более пляжных позиций, «подпираемая» растущим затоплением. В то же время наивысшего обили! 
достигает к югу от лесостепи (11 и ТІЇ станции, Павловск — Богучар). Ж — Туіѓоіімт терет8 9 
скачок вверх при переходе из лесостепной зоны (Т станция) в степную связан с заменой мезофильно 
Формы более ксерофильной (вниз по Дону, однако, выклиниваюшейся). 


ности отложения напилка, по осветлению лесного полога, по реакции 
подзолистых почв (рН в слое 0—50 см), по высотности (суровости 
горного климата), по стадиям пастбищной дегрессии и демутации зале" 
жей. 

г) Градации факторов в рядах получаются примерно в 2—8 раз 
детальнее, чем обычно различавшиеся до сего времени. 

д) По каждому ряду выявляются закономерные кривые распределе- 
ния отдельных видов растений, их синэкоспектры, дающие наглядную 
меру отношения каждого вида к фактору ряда. Эти кривые подтверждают 
положение об экологической специфичности каждого вида, в то же время 
давая полное основание для их синэкологической группировки. Совокуп" 
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ность кривых распределения или выражающих их формул дает чет- 
кую синэкологическую характеристику вида, иначе недостижимую. 

е) Как уже отмечено, шкалы широкого географического диапазона 
не теряют диагностической способности. Определив по ним ценозы от- 
дельпых природных районов, долин отдельных рек и т. п., формируем 
локальные, региональные ряды. Сопо- Е А 

ц вбилия 
ставляя эти ряды с исходным (обоб- ча 
ПИЛИ 
рта) и друг с другом, констатируем ТТ ПТ о М 
арактерные сдвиги по рядам обилий и 
и амплитуд отдельных видов растений, ЕІ | еы. 
деформации их кривых, связанные с раз- С 
личием местных экологических условий, | 
а в отдельных случаях и с изменением г. 
наследственного состава растения (эколо- КЛ АВАТ 
гические, географические расы; в то же 
время экологизм подавляющего большин- Легенда к рис. ЗА--Ж. 
ства растений оказывается достаточно 
Устойчивым в широких географических пределах). Сказанное иллюстри- 
руется графиками (рис. 2А —#). 

Анализ географически обусловленных деформаций кривых распре- 

деления позволяет существенно дополнить и углубить синэкологические 
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| характеристики видов: зкологизм вида в полной мере развертывается 
лишь на всем его ареале. 

ж) Группируя почвенные разрезы самостоятельно или по определен- 
ным на основе растительности ступеням шкал, применяя к ним те же 
принципы и приемы суждения по совокупности, пользования средними 
и т. д., получаем почвенные ряды с плавными кривыми распределения 
по ним отдельных морфологических признаков. Эти ряды раза в 3-4 
Детальнее обычно применяемых градаций, почвенные анализы дают ря- 
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дам объективное подтверждение (Раменский, 1938). Почвенные ряды, 
привязанные к ботаническим, разрешают важную практическую задачу: 


1 


Рис. 2В. 


достигнутая с помощью рядов детальная увязка почв и растительности 
позволяет расценивать условия местообитания безразлично по роте 
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Рис 217 


ности или по почвам (например — где естественный травостой уничтожен’ 
это проверено по взаимно увязанным почвенным и ботаническим ряда 


увлажнения низинньх и заливных лугов). 
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18. Для правильного понимания метода и результатов его применения 
следует неизменно помнить, что в оенове его лежит биологическая, эколо- 
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Рис. 2Е. Рис. 2Ж. 


Гическая оценка условий местообитания через растительность. Биологи- 
ческая оценка условий имеет громадное практическое значение, поскольку 
сельское хозяйство заинтересовано в угодье как в арене произрастания 
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диких и культурных растений (а также жизни полезных животных): 
Ее своеобразие может быть выражено в основном двумя положениями: 
а) Интегральностью (итоговый, равнодействующий характер реакций 
ценоза на внешние условия). Именно эта интегральность позволяет гово" 
рить об увлажнении как известной итоговой высоте водного довольствия 
растительности, единообразно сказывающейся в ее составе, развитии и про" 
дуктивности, не входя в сложные детали сезонного хода водного режима. 
Аналогично мы говорим о градациях активного (эффективного) богатства 
почвы и степенях ее засоленности, не входя в разнообразие питательных 
элементов и солей в конкретных почвах, о градациях высотности 
(альпы, субальпы и т. д.), не рассматривая чисто местных вариаций 
климата и т. д. Конечно, это не значит, что мы отказываемся от анализа 
конкретных режимов и их влияния на растительность, от установления 
в отдельности влияния недостатка калия, фосфора, азота, засоления 
хлоридного, сульфатного и т. д. Используя интегральный экологизм 
растительности, мы лишь идем от общего к частному, от схематичной 
интерпретации явлений ко все более расчлененной и конкретной (сравни 
выше об учете отклонений от стандартов). Метод не вносит в этой области 
ничего принципиально нового, он лишь гарантирует объективность эколо: 
гической систематизации. Он устраняет обычный упрек в подстановке 
растительности взамен местообитаний и даст возможность установления 
детальных градаций изменения условий и стадий смен, обеспечивая устой" 
чивое содержание реперов и проводимых по ним оценок. б) С интеграль“ 
ностью связана и другая особенность биологического (экологического 
критерия: реакция растительности на каждый отдельно взятый фактор 
находится в сильнейшей зависимости от «экологического фона», от уровня 
выраженности прочих факторов. При этом как общая закономерность 
растение тем обильнее, устойчивее и тем шире его амплитуда по опре” 
деленному фактору, чем ближе к оптимуму совокупность прочих 
условий (ср. рис. 1). Одним из выражений совместного влияния фак" 
торов является их частичная взаимозаменимость. В экологии нет непод" 
вижных неизменных нормативов, все отношения высоко подвижны’ 
О размахе колебаний в экологической эффективности фактора дает 
представление табл. 1, в ней сопоставлены средние величины содер“ 
жания хлоридов и сульфатов, сходно влияющие на растительностР 
в условиях почв тяжелого и легкого механического состава (из работы 


Таблица 1 
Влияние механического состава почв на экологическую эффективность их засо- 
ленности. Из материалов исследования лугов поймы реки Иловли И. Г. Андреева 


яя ЖЖ Р ЖЖ РА А еОАИ 


Ступень по шкале засоленности 


— 


около 17 около 19 около 21 около 23 
———————щ иди 


Содержание в водной вытяжке | СІ | 50, | СІ | 30, | СІ | 50, | (© 11508 
Среднее по группе тяжелых 
О о оо а ЗОРОВА 6 (3) | (3) | (38) | (290) | (190) | (900) 
Средпее по группе легких почв | 21 27 60 280 | (114) | (497) | 280 | 915 
| 


Примечание. Содержание ионов СІ и 80, дано в миллиграммах на 100 г почвы. 
Числа в скобках наименее достоверны в силу недостатка данных. Вообще все величины 
таблицы имеют ориентировочный характер, демонстрируя большое различие тяжелых и легких 
почв. 
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И. Г. Андреева о лугах по реке Иловле). Числа приближенные, но 
вывод ясен: гораздо большая биологическая эффективность солей 
в тяжелых почвах, это различие затухает только к резко выраженным 
солончакам. Вероятные причины: отрицательная адсорбция анионов 
коллоидами почвы и сильное пересыхание летом высоко каниллярных 
тяжелых почв, содержащих много недеятельной, связанной воды (мате- 
риал относится к лугам и солончакам, не привязанным к выходам постоян- 
ных грунтовых вод, там соотношения иные). Как характеризовать рас- 
сматриваемые сложные отношения? Писать просто колебания показате- 
лей «от — до» явно недостаточно. Руководящую нить дает идея функцио- 
нального среднего: установив средние как репер или опорную точку, 
мы анализируем отклонения от него, связанные с влиянием различных 
факторов и их сочетаний, и выражаем их в виде упомянутых выше таблиц 
распределения, а при возможности — рядов или эмпирических формул. 
рассматриваемом случае интерпретация будет приблизительно такова: 
такая-то градация (или группа соседних градаций) засоленности по шкале 
растительности в среднем связана с таким-то содержанием ионов хлора и 
ЗО,, при изменяющихся их отношениях к милли-эквиваленту иона хлора 
экологически равнозначно столько-то милли-эквивалентов сульфатиона. 
При возрастании содержания в почве глины и коллоидов наблюдаются 
такие-то сдвиги в приведенных отношениях. При переходе к более влаж- 
ным местообитаниям вся система сдвигается так-то... и т. д. Полу- 
чается, несомненно, сложно, но не сложнее действительности, и при жела- 
нии доступно любому огрублению и высоко содержательно, открывая ши- 
рокие возможности анализа и обобщений. Другого рационального пути 
экологического, биологического анализа условий среды я не вижу. При- 
вожу еще аналогично проработанную таблицу распределения некоторых 
растений лугов Волго-Ахтубинской поймы под Сталинградом по морфо- 
логически выделенным почвенным разностям (табл. 2); речь идет о разно- 
стях, определяемых по очень небольшим морфологическим отклонениям 
почвенных разрезов от группового стандарта. Мимоходом отметим, что 
пользование медианами — могущественный прием осреднения, отстране- 
ния всего случайного или резко уклоняющегося и приближения 
к функциональному среднему (генеральные медианы): уже средние 7— 
10 списков растительности или почвенных разрезов в каждой достаточно 
однородной группе описаний образуют ряд, в котором неплохо выявляются 
кривые распределения показателей (но наиболее плавные и обоснованные. 
Кривые получаются, начиная приблизительно от 25 объектов в каждой 
группе). То, что сказано о разнообразии конъюктур физико-химической 
среды под экологически сходными (по определенному фактору) ценозами, 
имеет и обратное значение: один экотоп в близко сходных его состояниях 
нередко производит сильно различающиеся ценозы. Это в особенности 
Относится к изменениям, внесенным культурою. 
19. Выше была отмечена практическая необходимость различения 
В классификации относительно устойчивых конституционных признаков 
Территории и отвечающих им единиц (типы, населяемые ими местооби- 
Тания — экотопы) и признаков функциональных, изменчивых, характери- 
Зующих состояние угодья, его модификацию. Это значит, что надо уметь 
«прочитать» по растительности не только наличную конкретную среду 
(местообитание в смысле многих авторов), непосредственно отвечающую 
современному состоянию покрова, но и ее устойчивую экологическую 
Основу, обусловленную климатом, рельефом и прочими энтопическими 
Факторами, ее местообитание-экотоп. Мы должны «прочитать» близко сход- 
Чые: увлажнение, богатство почвы и т. д. под лесом, под соседней луговой 
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Таблица 2 


Распределение растений лугов Волго-Ахтубинской поймы под Сталинградом 
по разностям почв 
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расчисткой, из него происшедшей. под целинной степью и под залежами 
разного возраста, под степными пастбищами в различной мере изменен- 
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ными выпасами и т. д. Говорю «близко сходные», так как тождества ожи- 
дать мы не должны. Метод реперных шкал делает возможным такое «чте- 
ние» и соответствующую группировку объектов. Оценка увлажнения 


Примечание к табл. 2. Виды растений (графа 2) даны по экологическим группам 
(графа 1), показано тилично-максимальное обилие вида (графа 3), его приуроченность в высоком 
обилии к амплитуде увлажнения по шкале (графа 4), тяготение к почвенным разностям (графа 5) 
и резко избегаемые почвенные разности (графа 6); обозначения обилий (графа 3): ш — фоновое 
(проекция >> 8 0), с — массовое (проекция около 59%), п — обильное (около 19/,); обозначения 
почвенных разностей: аа — песок с глубин 20 см, а— песок от 520—40 см, е- вышело- 
ченная, ез — выщелоченно-слабосолонпеватая; 5 — солонцеватая, 50 — солонцевато-солончакова- 
тая, В — солончаковатая, п — без выраженной выщелоченности, солончаковатости (приближен- 
ный к поверхности гипс) и солонцеватости (горизонт уплотнения), стрелка нверху — на сухих 
уровнях поймы, и наоборот. 
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и богатства почвы молодых луговых расчисток и соседнего леса (на том же 
элементе рельефа и почвы) показывает неболыной сдвиг под лугом (на 1--2 
ступени шкалы) в сторону повышения богатства, надо полагать, в силу 
активизации почвы под лугом (наш материал по Тульским засекам). 
Повышение ступени увлажнения, как и следовало ожидать, заметно 
У лугов на лесных расчистках Псковской области (наш материал). Пер- 
вые ще попытки определять по шкалам увлажнения на степных залежах 
показали, что растительный покров даже молодых бурьянистых залежей, 
заросших сорными малолетниками, отнюдь не является случайным набо- 
ром растений (как часто думают). На графике (рис. 3) представлена ди- 
намика индексов по шкале увлажнения ряда залежей. Из графика видно, 
что увлажнение залежей на всех стадиях их демутации близко к увлажне- 
нию целин, с характерными, несомненно не случайными, отклонениями. 
Как видно из рис. 3, увлажнение заросших малолетниками бурьянистых 
залежей на еще не уплотнившейся почве повышено по сравнению с пер- 
вичной или вторичной целиною. Однако метеорологическая аномалия 
года наблюдения и предшествовавшая конкуренция за воду со стороны 
культурного растения может значительно ксерофитизировать покров 
бурьянов (кривые обыкновенного чернозема и темнокаштановых почв). 
В дальнейшем ход кривых определяется гидрологически противоречи- 
выми процессами уплотнепия почвы и восотавовления ее структурности 
{сравни кривую агрономически бесструктурной солонцеватой каштано- 
вой почвы и кривые черноземов). Характерна сухость третьей стадий 
залежей степной зоны и ее слегка повышенная влажность в лесостепи 
(на тучном, мощном черноземе), отражающая, повидимому, состояние 
восстановленной структурности при еще не ликвидированной разрых- 
ленности почвы. 

20. Разгруппировав списки растительности, почвенные разрезы, 
отметки рельефа и прочее по индексам экологических шкал (опенки через 
растительность, соединяя в одну группу объекты с одинаковыми 
смежными индексами — номерами ступеней), характеризуем каждую 
группу одним обобщенным типовым описанием, стандартом группы, при- 
ближающимся к ее функциональному среднему. Для этого признаки 
почв, высбты и уклоны местности даются в их генерально медианных 
величинах, указываются преобладающие экспозиции склонов (или их 
встречаемость подобно «розе ветров») и т. д.1 Помимо медианных значений, 
в дополнение к ним уместно приводить также квартильные как пока- 
затели обычного варьирования признака в пределах группы.? Менее де- 
монстративны, в значительной мере случайны величины крайних откло- 
нений. Опыт показал, что растительность группы ценозов более выпукло 
бывает представлена не медианными значениями обилий, а верхне-квар- 
тильными или близкими к ним (например третьим пентилем, выше кото- 
рого обилие в 40% списков). Квартильные значения показывают законо- 
мерно-обычный предел обилия данного растения внутри группы. При 
достаточной однородности ценозов группы квартильные средние очень 
наглядны и близки к конкретным спискам. Их можно с полным успехом 
выводить также из более или менее однородных групи списков, сформи- 
рованных автором по его усмотрению. Пользование методически выведен- 
ными средними по правилу генеральной медианы (квартилей) теоретически 
обосновано, характеризуя или отграничивая функциональное среднее. 


! Это обобщение нисколько не отрицает целесообразности анализа отклонений 
в пределах группы, увязывая отметки высот с уклонами, экспозициями и т. д. 

2 75% объектов группы имеют выраженность признака ниже верхнего (третьего) 
квартиля, 25% выше, у нижнего (первого) квартиля — наоборот. 
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Таблица 3 


Сопоставление групповых средних списков умеренно влажных слабо делювиально 
или аллювиально деятельных лугов юга Тульской обл. (Краливенский район, 
1933). Работа С. Д. Рубашевской 
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Примечание. Обозначения при названиях растений: (М) — тяготеет к материковым 
(внепойменньм) местообитаниям; (4) — к днищам лотов (или к днищам и поймам); (п)-к пой- 
мам малых рек. Обозначения обилий: т — фоновое (около 10% проективного обилия п выше); е— 
обильное (около 3—7%); п— умеренно обильная примесь (около 0.5—2%); р — мало вкраплен- 
ное; в — единичное. Показатели при этих буквах 1—3 нюансируют обилия, давая им тонкие 
градации (1 — меньше 2 и 3). 


Таблица 4 


Сопоставление образованных квартилями обилий средних списков волжских лугов 
высокого уровня (1) и низкого уровня (11). По материалу Шенникова (1930) 
По спискам уровней 
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Примечание. Квартильные обилия даны в условных баллах (1—5). Вне снобок пока- 
заны верхние (третьи) квартили обилиї, в скобках — нижние (первые) квартили. Междуквартиль" 
ная амплитуда характеризует степень устойчивости вида в группе ценозов. Показания Еирһогьїіа 
раїивітів (9) и Зепесзо Јасођаеа вызывают сомнения. Виды, тяготеющие к высокому уровню, 050- 
значены—Т, к низкому — И (при нечетком различии и Ти П в скобках), безразличные оставлены 
без отметок. 


Таблица 5 


"Сопоставление градаций увлажнения по шкале и процентов степных видов, по 
П. Н. Крылову (1916), в конкретных ценозах (материал из работы Крылова) 
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имечание. В таблице сопоставлень оценки по шкале увлажнения (59—29) и про- 


центы степных видов в конкретных списках растительности (графа 3). 
трупповые средние (медианы), ясно показывающие общее соответствие оценок, по Крылову и по 
шкале увлажнения. В нижних строчках проценты южно-(сухо-)степных видов. 


В графе 4 привелены 
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Эти средние очень полезны для выявления внутренней однородности 
или сборного характера и степени близости: установленных исследова- 
телями систематических единиц. Быстро сличая с ними как со своего 
рода эталонами конкретные описания, получаем возможность скоро 
и более или менее уверенно систематизировать фактические материалы 
с гарантией от серьезных ошибок (применено в систематизации обширных 
материалов по горному Дагестану). Приводим примеры групповых сред- 
них различной степени обобщенности; списки растительности даны в со. 
кращенном виде (табл. 3—4). 

21. Представляет интерес сравнение оценок, проведенных на основе 
нашего метода и экологической систематизации конкретных ценозов раз- 
личными авторами. В табл. 5 сопоставлена оценка по шкале увлажнения 
ценозов западносибирских степей, приводимых в работе П. Н. Крылова 
(1916), с процентами степистости травостоев по автору. Групповое соот- 
ветствие оценок по обоим методам, очевидно, подтверждает принции 
суждения по совокупности показателей. Разнобой оценок по отдельным 
ценозам местами значителен. Он является результатом односторонности 
приема Крылова, не учитывающего экологических особенностей отдель- 
ных видов, растворяющего их специфику простым отнесением в кате- 
горию «степных», «луговых» и т. д. В некоторых ценозах сказывается 
переменность увлажнения. при которой со степняками уживаются высоко 
влаголюбивые виды, повышающие индекс увлажнения; по Крылову 
этот момент не учитывается. В табл. 6 сопоставлены оценки конкретных 
лесных ценозов по нашей методике и по С. С. Архипову (1939). Опять 
видим общее групповое соответствие при значительных отклонениях 
отдельных определений. Одна группа ценозов («ВС2»), судя по определе- 
нию по шкалам, целиком неверно оценена. Удивляться этому не при- 
ходится: интуиция исследователя — дело ненадежное. 

22. Общие выводы: метод реперных (стандартных) шкал представляет 
мощное и еще мало использованное орудие исследования. Он удовлетво- 
рительно разрешает задачи, формулированные нами в начале статьи 
(2). Знакомство с материалами и состоянием паспортизации пастбищ 
и сенокосов убеждает в безусловной необходимости широкого внедрения 
метода в начатые грандиозные работы. Это тем легче, что диагностические 
таблицы по основным факторам в значительной части уже проработаны 


Всесоюзным Институтом кормов. 
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ПЕРСПЕКТИВЫ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ЛУГОВО- 
ПАСТБИЩНОЙ ФЛОРЫ СССР В СВЯЗИ С ТРАВОПОЛЬ- 
НОЙ СИСТЕМОЙ ЗЕМЛЕДЕЛИЯ 


И. В. Ларин 


Планомерное повышение урожая полевых культур, продуктивности 
животноводства, увеличение производительности труда в колхозах и сов. 
хозах возможно только при полном осуществлении травопольной системы 
земледелия, разработанной В. Р. Вильямсом на основе достижений 
передовых русских ученых. Основным звеном этой системы является вве- 
дение травопольных (полевых и кормовых) севооборотов в сочетании с пра- 
вильной организацией территории и рациональным использованием всех 
земельных угодий. Правительство и партия всегда уделяли исключи- 
тельное внимание введению травопольных  севооборотов. Особенно 
ярко оттеняется роль травопольных севооборотов в двух последних доку- 
ментах: ь Постановлении февральского (1947 г.) пленума ЦК ВКП(б), 
«О мерах подъема сельского хозяйства в послевоенные годы» и в Поста- 
новлении Совета Министров СССР и ЦК ВКП(б) (октябрь 1948 г.) «О плане 
полезащитных лесонасаждений, внедрения травопольных севооборотов, 
строительства прудов и водоемов для обеспечения высоких и устойчивых 
урожаев в степных и лесостепных районах Европейской части СССР». 
Травопольные севообороты должны быть введены в течение 1—2 лет 
и полностью должны быть освоены к 1955 г. Основным элементом траво- 
польных севооборотов являются многолетние травы. При освоении сево- 
оборотов, согласно Постановлению февральского пленума ЦК ВКП(б) 
ужев 1950 г. площадь под многолетними травами будет доведена до 
28.1 млн га. При полном освоении полевых севооборотов на площади 
в 158 млн га (план посевных площадей на 1950 г.) и кормовых севооборо- 
тов на площади 32 млн га (берется ориентировочно 20% от полевых сево- 
оборотов) многолетние травы будут занимать ! площадь в 63.6 млн га. 

Площадь эта поистине колоссальна, если только вспомнить, что на 
всем земном шаре под многолетними травами во всех севооборотах и вне 
севооборотов занято не свыше 70 млн га. 

В данное время в СССР в полевых и кормовых севооборотах высева- 
%тся 31 вид многолетних трав; этими травами являются следующие виды: 

1) Клевер красный (Гтіјойит ргаіепѕе Ъ.); 2) к. розовый (Т. АуБ- 
"аит 1,.); З) эспарцет посевной (Опофтусбіз сісіав/обіа Зсор.): 4) э. песча- 
ный (0. агепагіа Р. С.); 5) з. закавказский (О. ітапѕсаисаѕіса СгоззВ.); 
6) люцерна посевная или синяя (Мейісаво занеа Г..); 7) л. серповидная 
или желтая (М. }а1саёа 1..); 8) донник белый двухлетний (Мей 1015 афиз 
1 Для расчета принимается 9-польный полевой севооборот с 2 полями 
многолетних трав и 8-польный кормовой севооборот с 5 полями трав. 
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Оезг.); 9) лядвенец рогатый (Гоѓиѕ согпісиіаіцз 1..); 10) тимофеевка луго- 
вая (РАіеит ргаепзе 1..); 11) овсяница луговая (Резшса ргаіепѕіѕ Нийв.); 
12) ежа сборная (Расу5$ віотетаїа 1.); 13) волоснец (клинелимус) сибир- 
ский [СПпейтиз зіфітісиз (1..) Меузкі); 14) райграс высокий |[Ахттйепа- 
ірегит еіайиз (1..) М. еб К.]; 15) пырей нежный |Аєгорутоп ѓепегит Уазеу; 
Ноерпетіа ітаспусаціоп (1іпк) МеузК!|; 16) житняк сибирский [|Автору- 
тит зібігісит (УШа.)Р.В.]|; 17) ж. гребневидный (А. ресієпідотте Коет. 
её Зспиїі.); 18) ж. пустынный | А. аезегіогит (Еіѕсһћ.) ЗсВа\.]; 19) прутняк 
простертый [Коса ргозігаїа (1..) 8сргад.); 20) клевер ползучий или белый 
(Т ті/ойит герепз 1..); 21) вика мышиный горошек (Уса сгасса 1.); 22) ли- 
сохвост луговой (А/ореситиѕ ргаїєпзіз Т..); 23) бекмания обыкновенная 
[Весктапща егисіјогтіѕ (1,.); Нозі.|; 24) канареечник тростниковидный 
(Фідгарііз агитаїтасеа (1..) Тгіп.|; 25) райграс многолетний (Гойит ре- 
теппе 1..); 26) мятлик луговой (Роа ргаїепзіз 1..); 27) овсяница красная 
(Резиса тибта 1.); 28) полевица белая (Агтозіїз айва 1..); 29) костер безо- 
стый (Вготиз іпегтіѕ Теузз.); 30) сорго-гумаевый гибрид [ботейит чи! 
дате Регѕ. ЖЗ. Паїерепзе (Т..) Регз.]; 31) овсяница бороздчатая или степ- 
ная (Кезішса зийсаїа Наск.). 

В.Р. Вильямс в своих работах неоднократно подчеркивал, что в по- 
левых севооборотах многолетние травы являются одним из основных 
агроприемов в повышении урожая однолетних культур. В силу этого он 
рекомендует сеять не одно какое-либо растение, а непременно травосмеси 
из бобового и злакового, причем в качестве злакового компонента вклю- 
чать в такую травосмесь только рыхлокустовые злаки. При таком соче- 
тании почва из-под многолетних трав приобретает прочную комковатую 
структуру, обеспечивающую оптимальные условия для получения высоких 
урожаев последующих культур. Учитывая это, а равно и то, что полевые 
севообороты часто организуются на сухих почвах, из указанного 
перечня трав в полевых севооборотах возможно использовать только 
первые 18 видов. 

В кормовых севооборотах травосмеси многолетних трав сеются для 
получения сена и пастбищного корма. Поэтому в состав травосмеси могут 
включаться корневищные злаки и, в виде пока опыта, помимо злано- 
вых и бобовых, — представители других семейств. Фактически и здесь они 
часто создают прочную комковатую структуру и повышают урожай 
последующих за ними культур. 

Севообороты эти организуются в первую очередь на пониженных 
единицах рельефа в условиях лучшего увлажнения (поймы рек, низины 
на водоразделах) и, в случае недостатка таких мест, на тех же почвах, 
что и полевые севообороты. Благодаря этому в кормовых севооборотах 
используются все виды трав, приведенные выше. 

Несмотря на мощное развитие травосеяния в нашей стране, в силу 
ее колоссальной территории и исключительного разнообразия в природ" 
ном и хозяйственном отношениях, до сих пор еще нет достаточно обосно" 
ванного районирования видов трав применительно к отдельным областям 
и почвенным разностям. Такое районирование проводилось неоднократно 
Институтом растениеводства, в последние годы Институтом кормов. 
Так, Й. С. Травин (Семеноводство многолетних трав, 1947) дает райони" 
рование злаковых трав для полевых и луговых севооборотов. В основу 
районирования он кладет зону и тип территории. В Европейской части 
СССР он выделяет лесную зону, лесостепь и степь и каждую зону делит 
на 3—4 района (север, запад, центр, восток, юг). Азиатская часть им де" 
лится на Предбайкалье, Забайкалье и Дальний Восток. Такое райони" 
рование является только весьма приближенной и несовершенной схемой- 
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Значительно более ценным является районирование, предложенное 
П. А. Вощининым (Сб. «Вопросы кормодобывания», Институт кормов, 
1947). Травы здесь районированы для лугового и полевого травосеяния 
по административным областям, причем для лугового травосеяния (кор- 
мовые севообороты) оно дано в пределах областей по трем типам терри- 
тории (суходольные луга, осушенные болота и низинные луга, поемные 
луга). В районировании трав для полевого севооборота отсутствуют 
бобовые травы, а для лугового травосеяния взяты только области, вхо- 
дящие в лесную и лесостепную зоны. И в этом районировании почвы 
как основной элемент среды, на которой будут развиваться травы, не по- 
лучили прямого отображения. В прилагаемой далее таблице дается 
районирование многолетних трав по зонам и внутри них по основным 
почвенньм подтипам (для трав полевых севооборотов 22 подтипа и для 
кормовых севооборотов 29 подтипов). В таблице выделены травы, реко- 
мендуемые и допустимые в данной зоне и почвенном подтипе. Это райони- 
рование нами рассматривается также только как рабочая схема для даль- 
нейшего углубления и увязки ее с областными и районными природными 
особенностями. Районировать травы с таким расчетом, чтоб районирова- 
нием мог пользоваться районный работник и работники совхозов, кол- 
хозов, -- можно только с учетом частных природных особенностей 
не только района, но каждого севооборота. И даже в этом случае выбор 
травы и травосмеси будет во многом зависеть от агротехники. 

В последние 20 лет в СССР развернута широкая сеть (свыше 1600 
пунктов) по сравнительному изучению сортов зерновых и технических 
культур. Әта работа проводится под руководством Государственной 
Комиссии по сортоизучению и районированию на областных и районных 
селекционных станциях и госсортучастках. Народнохозяйственное зна- 
чение правильного районирования сорта колоссально. Нередко замена 
прежнего сорта новым давала прибавку урожая на 30 —40%. К сожалению, 
эта хорошо организованная сеть только в последние годы начала зани- 
маться видо- и сортоизучением многолетних трав, но изучается только 
небольшой набор трав (клевер красный, люцерна посевная, тимофеевка 
и в меньшей мере пырей нежный, житняк, костер безостый, эспарцет). 
Кроме того, травы, высеваемые в кормовых севооборотах в лесной зоне 
(и частично в лесостепной) изучались в 28 пунктах (межстанционное 
испытание Институтом кормов, руководитель П. А. Вощинин). 

Работа по изучению видов и сортов с текущего года значительно 
расширяется. Так как объектом изучения является многолетнее растение, 
то практические выводы будут сделаны нё ранее как через 4—5 лет. 

Мы убеждены, что ботаники нашей страны (систематики, физио- 
логи, экологи, геоботаники) могут ускорить решение задачи райониро- 
вания тех культурных многолетних трав, которые представлены в нашей 
дикорастущей флоре. Подробный анализ условий среды, в которой они 
встречаются, с непременным учетом опытного и хозяйственного освоения 
их — один из основных методов в этой работе. Особенно необходимым 
и полезным будет участие в работах по районированию трав ботаников, 
хорошо знающих определенные области и районы. 

Как в полевом, так и в кормовом севооборотах, что уже было отме- 
чено выше, травы должны сеяться только в виде травосмесей. В полевых 
севооборотах (для 2 лет пользования) было принято сеять двухчлен- 
ные травосмеси: бобовое -- злак. Работы последних лет (Полевая опытная 
станция Московской сельскохозяйственной академии, Мурманская опыт- 
ная станция, Башкирская опытная станция животноводства, Чкалов- 
ский мясо-молочный институт, Ростовская опытная станция, Институт 
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зернового хозяйства им. Докучаева, Почвенно-агрономическая станция 
им. Вильямса и др.) ноказали, что часто трехчленные (и даже иногда 
четырехчленные) травосмеси более продуктивны. При луговом траво- 
сеяний громадное большинство заграничных авторов рекомендует слож- 
ные травосмеси из 7--10 видов. Многочисленные исследования наших 
русских ученых (Колосова, Минина, Институт кормов; Иванов, Ленин- 
градская опытная станция; Меднис, Ярославская опытная станция; 
Евсеев, Чкаловский мясо-молочный институт; Иванова, Ростовская 
опытная станция; Ларин в Барнауле и в Пушкине Ленинградской области; 
Дмитриев, Чугунов и др.) установили, что в кормовых севооборотах 
{для 5—7 лет пользования) усложнение видового состава не только 
не увеличивает, а иногда даже уменьшает урожай  травосмеси. 
В данное время надо считать доказанным, что в травосмесь для кормовых 
севооборотов (6—7 лет пользования) в степных районах следует вклю- 
чать 3-4 компонента и в лесной зоне не свыше 5 —6 компонентов. 

Нередки были случаи, когда травосмесь давала меньший урожай, 
чем один’ из ее компонентов. Это происходило тогда, когда компоненты 
травосмеси были подобраны неправильно и не соответствовали среде 
(почве, климату) и режиму использования. Анализ материалов, имею- 
щихся по подбору компонентов травосмесей, позволил И. С. Травину 
{см.: Вопросы кормодобывания, 1936, стр. 287) наметить некоторые общие 
требования к составу компонентов травосмеси. Эти требования, нами 
несколько измененные и дополненные, сводятся к следующему. 

4. Все компоненты травосмеси должны хорошо развиваться в данных 
условиях возделывания (климат, почва, агротехника, режим использо- 
вания, стойкость к болезням и вредителям и т. п.). 

2. В состав травосмеси должны входить только виды (и сорта), даю- 
щие высокие и близкие по своему уровню урожаи. Замена урожайного 
вида (сорта). менее урожайным снижает урожай травосмеси. 

3. Если травосмесь из урожайных видов (и сортов), у которых макси- 
мум урожая приходится в разные годы жизни (например у клевера на 
второй, а у люцерны или тимофеевки на третий), то их смесь в среднем 
за эти годы дает более высокий и устойчивый урожай, чем любой компо- 
нент, входящий в нее. 

4. Травосмесь продуктивнее своих компонентов, если она состоит 
из видов (и сортов) с резко различной динамикой нарастания массы (на- 
пример у одних сортов максимальный прирост происходит в начале, 
а у других в середине и конце лета). Это особенно существенно при паст- 
бищном использовании и скашивании травы на сено 2—3 раза в лето. 

Экспериментальная, чисто эмпирическая работа по сравнению раз- 
личных травосмесей ведется многими опытными учреждениями СССР. 
В результате выявились наиболее продуктивные травосмеси, но реко- 
мендовать их можно только для ограниченных типов территории. Теория 
травосмесей (анализ структуры травосмесей, выявление взаимосвязей, 
влияний друг на друга отдельных компонентов, выявление конкретных 
показателей, характеризующих высокопродуктивную травосмеср, 
и т. п.) еще не разработана. Попытки в этом направлении еще далеко 
недостаточны (Колосова, Минина, Шайн, Травин, Филатов, Понятов- 
ская). Эта работа, как показала практика, может быть осуществлена 
только совместными усилиями агронома и по крайней мере следующих 
специалистов: эколога ботаника, геоботаника и почвоведа. Бота- 
ники академий и университетов должны по 
ставить перед собой как одну из первооче 
редных задач разработку теории травосмесей. 
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СССР занимает территорию, равную 2202 млн га. С севера на юг 
она простирается на 5000 км и с запада на восток на 14000 км. По 
естественно-историческому районированию, проведенному Комиссией Ака- 
демии Наук СССР под руководством акад. С. Г. Струмилина, на терри- 
тории СССР выделено 9 естественно-исторических зон и 15 естественно- 
исторических стран. Последние были разделены на 71 провинцию (часть 
зоны или зона в целом в пределах одной страны, обладающей рядом 
местных макроклиматических особенностей, особыми чертами почвенных 
разновидностей и флористических вариантов). В дальнейшем предстоит 
их разделить на округа и районы. Последние должны быть однородны 
по рельефу, микроклиматическим условиям, почвам и растительности. 
На территории СССР их будет много сотен и даже в этом случае площадь 
каждого из них составит сотни тысяч и миллионы га. В свою очередь, 
в пределах каждого района можно будет выделить десятки почвенных 
разностей. резко отличных друг от друга по’своим производственным 
особенностям. С другой стороны, в пределах каждой почвенной разности, 
Учитывая хозяйственную специфику административного района, кол- 
хоза и совхоза, будет организовано чаще всего несколько севооборотов 
со своей агротехникой и приемами использования многолетних трав. 
Для удовлетворения этих весьма разнообраз- 
ных требований производства и природных 
условий, существующий в данное время зе 
сортимент многолетних трав и их сортов со- 
вершенно недостаточен. В подтверждение этому приведем 
несколько примеров. Основной бобовой многолетней травой для лесной 
зоны является клевер красный, но он недолговечен и часто вымерзает. 
Наряду с разработкой агроприемов, увеличивающих его долговечность 
и зимостойкость, необходима и большая селекционная работа, в том 
числе поиски лучших форм в самой природе. Так, нам кажется, что недо: 
статочно изучены экотипы клевера красного из Западной Сибири (поймы 
рек, солончаковые формы лесостепи) и экотипы предгорий и гор 
Алтая. Р М 

Для степных районов СССР основной бобовой травой являєтся лю: 
церна, но она в то же'время на плодородных и не кислых почвах (или 
хорошо произвесткованных почвах) может культивироваться как допол: 
нительная к клеверу и в лесной зоне. И здесь нужна большая селекцион- 
ная работа по выведению сортов, особенно перспективны будут желто: 
гибридные сорта, в основу которых должны быть положены местны 
дикорастущие желтые люцерны. Е 

Люцерна не дает устойчивых урожаев семян, поэтому усиливается 
внимание к эспарцетам. В последнее время у нас в СССР введені в куль- 
туру два новых вида эспарцетов: э. песчаный и э. закавказский. Эти виды 
и особенно гибриды их дают такие же урожаи, как и люцерна, и два 
укоса на сено вместо одного, получаемого при посеве более распро- 
страненного в культуре вида, — эспарцета посевного. Но все эспарцеты 
по своєму долголетию и засухоустойчивости уступают не только люцерне 
желтой, но и посевной. Можно наверно сказать, что в природе (Кавказ, 
Таджикистан) имеются виды и экотипы, которые позволяют’ получать 
сорта эспарцета, еще более хозяйственно ценные. 

Число видов рыхлокустовых злаков, уже введенных в культуру, 
крайне незначительно. Это заставляет широко рекомендовать для поле- 
вых севооборотов на юге лесостепи, в северных частях степи и на пред- 
кавказских и приазовских черноземах райграс высокий. Кормовые ка- 
чества этого злака много ниже костра, житняка, пырея нежного. Заменя 
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его другим злаком, хорошим структурообразователем и в то же время 
хорошим кормовым растением, — одна из очередных задач. Не удо- 
влетворяет также пырей нежный. Он мало засухоустойчив. Кормовая 
ценность его также мало удовлетворительна. В то же время при обмолоте 
семена его неотделимы от семян пырея ползучего, поэтому нередко высе- 
вается вместе с ним и пырей ползучий, один из самых злостных сорняков 
наших полей. Замена его может итти, видимо, двумя путями: изучением 
и введением в культуру более влаголюбивых форм житняка сибирского 
и введением в культуру новых злаков (из родов ДАоевпета, Арторугит 
и др.). 

Все отмеченное выше выдвигает на очередь проблему исключительно 
большого народнохозяйственного значения — увеличение видов и сортов 
многолетних трав для введения в культуру в полевых и кормовых сево- 
оборотах. Один из путей решения этой задачи, как нам кажется, по 
некоторым растениям более быстрый и вер- 
ный чем селекция уже существующих куль 
турных видов и сортов, —это изучение и выяв- 
ление экотипов дикорастущих видов. При 
этом изучении надо поставить перед собой три задачи: 1) возможно пол- 
ное детальное изучение биологии, экологии, продуктивности, кормовой 
ценности в самой природной обстановке, в которых произрастает вид 
и его экотипы; 2) массовый сбор их семян (минимум несколько килограм: 
мов); 3) дальнейшее изучение выявленных перспективных видов и экоти- 
пов на опытных участках академий, университетов, селекционных опыт- 
ных станций и сортоучастках. 

В сводной коллективной работе по кормовой оценке растений СССР 
(Кормовые растения естественных сенокосов и пастбищ СССР), выполнен- 
ной еще в 1935 г., было отмечено 453 дикорастущих вида растений, которые 
в том или ином районе для тех или иных целей заслуживали внимания 
для испытания в культуре. Часть рекомендованных тогда растений была 
испытана в культуре, некоторые из них дали хорошие результаты, но 
по большей части испытанных растений получены были отрицательные 
результаты. В то же время предпринятая нами сводка новых сведений 
(опубликованных в 1935 г. и использование рукописных материалов} 
выявила ряд новых растений, представляющих интерес для испытания 
в культуре. Наибольший интерес как многолетние кормовые растения 
представляют следующие роды и виды. 

Род рэгнерий (Ноерпегіа) надо поставить на первое место. Здесь 
почти все виды — кустовые злаки, типичные для горных районов Сред- 
ней Азии. Особенно интересен этот род для испытания в горных районах, 
в лесостепи и северной части степи. Отметим некоторые из таких рэг- 
нерий: рэгнерия угамская |А. цеатіса (ЮтоЬ.) М№еуѕкі]; р. узкочешуйчатая 
(В. апсиѕіісіитіѕ МеузК!); р. волокнистая |Л. /ібгоза (ЗсргепКк.) МеузК!}; 
р. якутская |В. /акийепзіз (ОгоЪ.) Меузкі |; р. длиннохвостая №. тасгоига 
(Тигс2.) МеузК!]; р. чимганская|Й. сатватса (ЮтоЬ.) Меуѕкі |; р. Шренка 
[В. Успгепкіапа (Кізсь. её Меу.) МеузвКкі|; р. искривленная (В. сигоаіа 
Меузкі); р. жестколистная (А. зсіегорйуй а Меузкі). 

На второе место надо поставить род пыреев (Авторутит). Из этого 
рода уже введены в культуру З вида: житняк гребневидньй, ж. сибир- 
ский и ж. пустынный. К сожалению, селекционная работа и изучение 
дикорастущих форм даже с этими весьма перспективными видами развер- 
нуты еще недостаточно. Есть все основания предполагать, что ж. пустын- 
ный будет одним из основных растений для освоения солонцеватых ком- 
плексов пустынь, а ж. сибирский может оказаться хорошим злаком для 
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севера степи и юга лесостепи. Из других наиболее интересных видов 
отметим следующие: пырей волосоносный [А. {йо ррогит (К) ВісЬк. |; 
п. ресничатый (А. сійоіаїшт Хеувкі); п. ферганский (А. /еграпетзе ЮтоЪ.); 
п. каратавский (А. Кағаѓаоіепѕіѕ Рамі.); п. Крылова (А. Ктујооѓапит 
Ѕеһіѕсћк.); п. плевеловидный [А. /ойіоійез (Кат. еб Кіт.) Коѕһеу.]; п. по- 
довый (А. рэеидосаеяит Ргока4.); п. ползучий |А. герепѕ (1..) Р. В.І. 
Значительное количество видов этого рода — растения для кормовых 
севооборотов. Особенно они будут ценны для залужения участков вне 
севооборота и мест, подверженных эрозии. В этом отношении еще далеко 
не оценена высокая урожайность и прекрасная поедаемость пырея ползу- 
чего и близких ему видов. 

К роду овсяниц (Кезійса) принадлежат широко и давно известные 
в культуре кормовые травы — овсяница луговая, о. красная и вводимая 
вновь о. бороздчатая. Но среди овсяниц найдется еще немало видов, кото- 
рые будут введены в культуру. К видам, которые надо шире испытать 
в культуре, надо отнести: о. Ганешина (РК. бапезсвіпі Отор.), о. восточную 
(Е. огіепіайз Кегпег.), о. тростниковидную (Е. агипатасеа СОтіѕер.), 
о. горную (Ё. топіапа М. В.), о. алтайскую (Г. айаіса Ттіп.), о. разно- 
листную (ЕК. Реіегорпуйіа аю.). 

Род мятликов (Роа) уже дал в культуру несколько кормовых трав: 
мятлик луговой, м. болотный, м. обыкновенный, м. сплюснутый, но все 
это виды для лесной зоны и частично для лесостепи. Для черноземов 
степи будет перспективным м. узколистный (Р. апризійойа Г..), для более 
южных частей степи — м. степной (Р. ѕѓерроѕа (Кту!.) Коѕһеу.), м. бес- 
плодны й (Р. ботуо4е; Тгіп.) и для полупустыни и пустыни — м. луко- 
вичный (Р. бийбоза уаг. оірірата К.ое1ег.). Кроме того, интересны для испы- 
тания м. тибетский (Р. ифейса Мипго), м. длиннолистный (Р. Іопріїойіа). 

Среди костров (Вготиз), кроме костра безостого и к. прямого, еще 
не вполне освоенного в производстве, можно указать на следующие виды: 
к. Биберштейна (В. Віеђегѕѓеіпіі Воет. её Зсви.); к. Бенекена |В. Вепе- 
Кети (С. Веск) Тгітеп.]; к. Ричардсона (В. Віспагазопії іп), 

Род вострецов (Апепго/ерійіит) интересен обилием видов, выдержи- 
вающих большое засоление почв и в этом отношении, а равно и для се- 
лекции, представят интерес: в. узкий [А. апейзішт (Тгіп.) Меузкі|; 
в. ветвистый |А. татозит (Тгіп.) МеузКі|; в. ложнопырейный |А. рзеидо- 
арторугит (Тгіп.) №еуѕКкі.]; в. многостебельньй |А. тишсаише (Каг. еі 
Ку.) Меувкії|. 

Род РАіегит (тимофеевка) содержит ряд горных видов, среди кото- 
рых заслуживает особого внимания т. альпийская (РА. аіріит Ї,.) и степ- 
жой вид [Рй. рћ/еоійеѕ (Т,.) Ѕіпѕк.]. Надо также отметить, что даже извест- 
ная у нас в культуре с незапамятных времен т. луговая еше далеко 
не выявлена во всем своем природном разнообразии. 

В роде лисохвостов (Аюреситиз) более или менее изучен только 
один лисохвост луговой. В этом роде для солончаковатых почв предста- 
вит интерес л. русский (А. оетітісоѕиѕ Ретѕ.), а из других видов можно 
указать как на перспективные виды: л. короткоколосковый (А. бгасйу- 
ѕѓасһуиѕ М. В.); л. альпийский (А. аЇріпиѕЅт.); л. рыхлоцветный (А. (а- 
21Ногиѕ Оус2.); л. зеравшанский (А. зегасзспапісиз Оус?.); л. шелкови- 
стый (А. ѕегісеиѕ А1Ь.); л. джунгарский [А. ѕоопрогісиѕ (В оѕћеу.) М. Рейт.]. 

Из рода СИпеутиз (клинелимус) испытывались в культуре 2 вида: 
к. сибирский (волоснец сибирский, С. зібігісиз) и к. даурский |в. даур- 
ский, С. даһигісиѕ (Тогс2.) МеузК!. Испытание второго проводилось 
(Омск) на сухих почвах, не свойственных природе этого растения. Оба 
вида необходимо изучать и в дальнейшем. 
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В роде Реаїйутозіаспуз (ложноколосников) выделяется весьма перспек- 
тивный для освоения солонцов и смытых склоновых почв л. ситниковый 
ЇР. Јипсеа (Е1зсЪ.) №еуѕкі, волоснец ситниковый |. 

Для тех или иных природных условий СССР и хозяйственных требо- 
ваний представят интерес для испытания виды и формы из следующих 
родов: Півтарћіѕ (изучение экотипов), Газаетоз$ #3, ДАєтозіїз, Аіторіѕ (для 
освоения полупустынь и севера пустынь и для освоения солончаков), 
Аеіиториѕ (то же), Атс/орр Йа, 5соїосійоа, Єйусегіа, Гопит, Нотг4еит, 
Геисороа зсівторпуйа (Воіз8. её Ноћеп.) У. Ктес. её Вог. и др. 

Род люцерн (Ме4саво). Интересны в первую очередь горные люцерны. 
Из них укажем некоторые: М. захасйейса Вогӣ2., М. ретасуа Стоззй., 
М. віиііпоѕа М. В., М. ройусйтоа Стоѕѕћ., М. Петісусіа ү. р5еидозакасйе- 
пса ТгоїйхКу. Необходимо дальнейшее изучение солончаковых и солон- 
чаковатых форм: М. соетщеа 1еѕѕ., М. раис ста Те@Ь. и зкотипов 
М. Цаїсаїа І. и дикорастущей в горах Средней Азии Моданоа 1.. 

Род эспарцетов (Опофтусііз). Наибольший интерес и здесь представят 
горные виды: 0. айіззіта СтоззВ., О. іБегіса Стоѕѕћ., О. Віећегѕіеіпіі б. Зіг-, 
О. сасіпа[їѕ С. А. М., О. садтеа Во1зз., О. охуігороїйеѕ Вре., О. Виргесійії 
СтоззВ., О. загаозейатса Вве., О. зспирпатіса В. Еедзср. 

Род клеверов (Ттірошт). Помимо более детального изучения эко- 
типов к. красного (с равнин западпосибирской тайги, Алтая; поймы рек), 
к. шведского (экотипы с суходолов), к. белого (экотипы с севера, степи 
и лосостепи) представят интерес — к. средний Г. те@ит 1. (более дол- 
говечен, чем к. красный), Т. ат виит М. В. (для культуры в горах), 
Т. Вогазійомзкуї СгоззВ. 

Род пажитников (Ттіропейа). Род очень плохо изучен на опытных 
станциях. Хорошо представлен в Таджикской ССР. Видимо, особенно 
перспективным будет для горных районов и, возможно, что для лесо- 
степи и степи. Укажем некоторые из наиболее интересных представи- 
телей рода: 7. Гірѕкуі 5іг., Т. Фаргуаваеой Арһәп. её бопіѕећ., 7. Етойї 
Веліћ., 7. айѕсетіепх (Меузкі) Арбап. ев Сопіѕећ., 7. Ророой Ецо. Когоу., 
Т. сарири Воівѕ. 

Род леспедец (Ёезрейега). Род этот в диком виде у нас представлен 
только на Дальнем Востоке: Гг. Бісойог Тигся., Г. Јипсеа Регз. и др. К сожа- 
лению весьма плохо изучен, тогда как в других странах мира широко 
используется в культуре. Необходимо самое широкое испытание видов 
әтого рода с привлечением всего видового разнообразия земного шара. 
Есть все основания предполагать, что представители этого рода займут 
почетное место среди культурных кормовых трав в ДВК, субтропиках, 
на Северном Кавказе и, возможно, даже в не особенно сухих степных 
районах Ёвропейской части СССР. 

Род вик (Т ісіа). Также еще плохо изученный род. Многолетние виды 
рода — растения долголетние и достаточно высокоурожайные. Кроме 
вики мышиный горошек, уже введенной в культуру, можно указать 
на следующие виды: Г. апризійойіа Коіћ., У. епифойа Воїр., У. Кокаліса 
Кр]. её беһта)ћ., У. /аропіса Аза Отау, И. иззитіепзів Оеїб., У. е/евапѕ 
Сизз. и др. 

Род донников (Ме 10115). Помимо уже известных в культуре д. белого 
и д. желтого представят интерес как перспективные растения для освое- 
ния солонцеватых и солончаковатых почв в степи и полупустыне М. %01- 
вїси5 Рот. и М. втас 5 р. С. 

Среди многих других родов бобовых также имеются по 1—3 вида, 
заслуживающих внимания для более детального изучения. Такие расте- 
ния найдены в родах Агава! из, СЛусуттаза (на солончаковатых лугах 
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пустынь), А/Наєі (в пустыне; необходим отбор форм без колючек), Гаёйу- 
тиз, Недузагит. 

В культуре используются представители рода Ѓоѓиѕ, к сожалению, 
пока еще на малых площадях. Перспективным также растением в опытах 
Института кормов явилась Сайеза оғіепіаііѕ, в производство еще не вне- 
дренная. 

Если из числа прочих семейств исключить осоковые, ситниковые, 
представители остальных семейств часто объединяются в группу разно- 
травья. Большинство старых авторов эту группу оценивало в кормовом 
отношении низко. Действительно, именно в этой группе находится много 
грубостебельных растений, колючих, сильно опушенных, растений с рез- 
ким запахом, горьких, именно таких растений, которые не поедаются 
скотом совсем пли поедаются только в небольшой степени. В то же время 
исследования последних десятилетий установили, что большая часть 
растений этой группы содержит питательных веществ больше, нежели 
злаки, и часть из них (меньшая) удовлетворительно или охотно поедается 
скотом. Естественно поэтому, что возникла мысль об использовании расте- 
ний и этой груипы в культуре пастбищ и частично для заготовки силоса 
и сена. Правда, такие попытки делались еще в конце ХУШ и начале 
ХІХ в., и даже одно время считалось необходимым в состав травосмеси 
вводить для возбуждения аппетита животных и пряные, часто горькие 
на вкус растения. К таким растениям относились тысячелистник, тмин, 
кровохлебка, бедренец и некоторые др. Однако сколько-нибудь плано- 
мерное изучение их кормовых качеств, как У нас в СССР, так равно 
и за границей, началось только в этом столетии. Результат такого 
изучения и учет опыта населения по использованию дикорастущих расте- 
ний в их естественном состоянии позволяют отметить ряд родов и видов, 
представляющих интерес и для введения их в культуру. Остановимся 
далее только на самых интересных объектах. 

В семействе сложноцветных представляют хозяйственный интерес 
роды с язычковыми цветами и млечным соком (подсем. Гівиійогас); 
из них особенно важны многолетние виды :5олелиѕ, Ттазоровоп, 5сог-о- 
пега и СропагШа. В полупустыне и в пустыне основу зимнего, ранне- 
весеннего и поздне-осеннего пастбищного корма составляют растения, 
исключительно хорошо приспособившиеся к местным жестким условиям 
существования. — представители рода полыней (Атієтізіа). Они содер- 
жат и летом и зимой. по сравнению со злаковими, больше питательных 
веществ и могут заготовляться даже на сено. Однако благодаря наличию 
горьких вешеств, опутетности поедаемость их все же хуже злаков. 
Испытания показали полную возможность введения их в культуру, необ- 
ходимо только селекционерам создать из них менее горькпе и лучше 
поедаемые формы. 

Не меньший интерес для освоения полупустынь и пустынь, песков 
и солончаков представляет семейство маревых (СЛепороа іасеає). В послед- 
ние годы опыты проф. Бегучева, Института овцеводства в Европейской 
части СССР и наши (Ларин, Садовникова, Габбасов, Пехман) в северной 
части пустынь показали полную возможность введения в культуру прут- 
няка (Коса ргозітаїа). Немного худшие результаты дали опыты с кам- 
форосмой Лессинга (Сатрйогозта Геѕѕіпвїї). Эти 2 вида надо изучить 
в природе и на опытных участках возможно полнее. Кроме того, для осво- 
ения солончаков перспективен ряд видов из родов: 5а150а, Сатат из, 
АітірІех; для освоения песков — АвтюрйуНит, Єогізрегтит и др. 

Из других семейств исключительный интерес представляют еще 
следующие роды и виды: ИтИса, Нйеит, Роувопит аФісиіате, Статфе, 
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Уапвцізогра, Роіегіит, Маїса (пастбище и силос), АЙраеа (для силоса), 
Кріїобішт (медонос, силос и закрепление откосов), ЭсаЙеета, Ргапроз, 
Сагит, Рітріпейа, ҒегиЇа, Негасіеит, Сопооіошиѕ (полукустарники 
и кустарники, пастбищный корм и для закрепления песков), утрйуѓит 
азрегит ерес. (зеленый корм, силос, медонос) и некоторые другие. 

Мы отнюдь, конечно, не думаем, что все рекомендуемые нами для 
изучения роды и виды войдут в культуру. Будет исключительно большим 
вкладом в науку и в производство, если в культуру будет введен даже 
один десяток новых видов. Но чтоб отобрать их — необходимо изучить 
сотни видов. 

На первом этапе изучения новых кормовых растений (изучение в при- 
роде), основная роль должна принадлежать ботаникам (экологи, геобо- 
таники). Это одна из самых почетных задач, стоящая перед ботаниками 
нашей страны — задача сделать травопольные севообороты еще более 
производственно-ценными. 


ПОЯСНЕНИЕ К ТАБЛИЦЕ 


1) Набор трав дан для почв тяжелого механического состава (глинистые, 
суглинистые, включая легкосуглинистые). 

2) Клевер красный на средних черноземах в лесостепи допустим в посевах 
только в травосмесях люцерна + клевер + злак. 

3) Клевер розовый как малоурожайный по сравнению с клевером красным, 
но более зимостойкий и многолетний, желательно высевать в травосмеси с кле- 
вером красным. 

4) Под люцерной посевной разумеются и гибриды ее с люцерной желтой 
«сативно-фалькатнье формы), более близкие к люцерне посевной; под люцерной 
желтой имеются в виду и ее гибриды с люцерной посевной,близкие к люцерне 
желтой (фалькатно-сативные формы). 

5) В СССР осваиваются три вида эспарцетов: посевной, песчаный и закавказ- 
ский. Наиболее перспективны два последние и гибриды их. Условия, в которых 
каждый из них развивается оптимально, еще не изучены, поэтому здесь они даны 
под объединенным названием. 

6) Волоснец сибирский может иметь значение на подзолистых почвах сухо- 
долов и на тучных и средних черноземах равнин, в предгорьях, в лесном и 
степном поясах гор в Сибири (начиная с Алтаиского края) ив ДВК. 

7) Районирование житняков дано здесь на оснований их экологических осо- 
бенностей. Опытных данных по ним мало и особенно по житняку сибирскому. 

8) Прутняк в полевых севооборотах еще не испытан, вводится здесь на 
основании предварительных выводов проф. П. П. Бегучева. Посев его преднола- 
гается в смеси с люцерной и житняком. 

9) В перечне трав отсутетвует лядвенец рогатый —он в полевых севооборо- 
тах может иметь место наряду с люцерной и клевером красным в субтропиках. 

10) При орошении в полупустыне и пустыне основной травой является 
люцерна посевная, допустим клевер красный, из злаковых трав в травосмеси 
< бобовыми высеваются райграс высокий, ежа сборная и реже райграс много- 
„летний и овсяница луговая. 


ПРОБЛЕМЫ Б отг лІп й ки 
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ВОПРОС 0 ВЗАИМООТНОШЕНИЯХ СТЕПИ И ЛЕСА НА 
НОВОМ ЭТАПЕ 


Е. М. Лавренко 


Наша задача — все процессы 
взаимодействия леса и степи тщате- 
льно изучить и направить их на 
повышение производительности пла- 
нового социалистического хозяйства 
степной ‹ бласти. 

С, 1936, 
стро 


«Степной вопрос», или вопрос о взаимоотношениях степи и леса, 
сыграл в истории русской науки очень большую роль. Во всяком случае, 
‘отечественная геоботаника зародилась и развивалась в значительной 
мере на изучении этой проблемы. То же можно сказать и об отечествен- 
ном почвоведении. 

Много было высказано гипотез о причинах безлесия степей. Привле- 
кались в качестве основных факторов — климат, рельеф, химические 
и физические свойства почв, «борьба» между степью и лесом, хозяйствен- 
ная деятельность человека и т. д. Я не буду излагать взглядов отдельных 
исследователей по этому вопросу. Это сделано мною дважды: в специаль- 
ной статье (1939) и в особой главе в монографии «Степи СССР» (1940). 

В настоящей статье я предполагаю рассмотреть этот вопрос, ставя 
главной задачей наметить программу исследований, имея в виду исто- 
рическое постановление Совета Министров СССР и ЦК ВКП(б) от 20 октя- 
бря 1948 г. о грандиозном плане полезащитного лесоразведения и других 
мероприятий на юге Европейской части СССР в целях борьбы с засухой. 

В свое время Г. Н. Высоцкий (1916), подводя итоги степному лосо- 
разведению в ХІХ в. и в начале текущего, назвал последнее «грандиоз- 
ным опытом». Но все эти работы кажутся миниатюрными по сравнению 
с теми действительно грандиозными мероприятиями по облесению лесо- 
степи и степи юга Европейской части СССР, которые будут реализованы 
в ближайшие годы на основании вышеприведенного постановления. Нет 
сомнения, что многие стороны «степного вопроса», пока неясные, получат 
разрешение в результате мероприятий по оолесению на юге Европей- 
ской части СССР. Разработка «степного вопроса» в связи с этим вступает 
в новый этап. 

Сделаю сначала некоторые общие методические замечания. ~ 

При рассмотрении вопроса о причинах безлесия степей необходимо 
сначала условиться в следующем: будет ли этот вопрос рассматриваться, 
имея в виду естественные соотношения в природе, или будет при этом 
приниматься яо внимание и роль человека как активного преобразова- 
теля природы. Многие степные районы могут быть естественно безлес- 
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ньіми, но человек может создать во многих из таких безлесных местно- 
стей достаточно устойчивые лесные насаждения. Большинство ученых. 
высказывавшихся относительно безлесия степей, имели в виду естествен- 
ные соотношения во взаимоотношениях леса и степи. 

При анализе причин безлесия степей нельзя ограничиваться одним 
каким-либо фактором, даже таким универсальным, как климат, а необ- 
ходимо принимать во внимание всю совокупность факторов, благоприят- 
ствующих лесу или степи в той или иной части степной области, и при 
этом в их взаимной связи. Кроме того, при учете действия тех или иных 
факторов необходимо принимать во внимание и их динамику в течение 
ряда (десятков) лет; особенно это касается климата (режим осадков. 
влажность воздуха и почвы), а также динамики грунтовых вод и т. д. 

Затем, изучая естественные взаимоотношения леса и степи, нельзя 
забывать о том, что вопрос о взаимоотношениях леса и степи в степной 
области самым тесным образом связан с историей растительности в пре- 
делах последней, в частности с распределением центров расселения тех 
или иных типов растительности и путей их распространения в после- 
ледниковое время. На важность учета этого исторического фактора ука- 
зывал еще П. А. Костычев (1886) в своей известной работе о черноземе, 
а позже А. Н. Соколовский (1937) иЕ. М. Лавренко (1939). Как известно 
В.Р. Вильямс (1936, 1939) также рассматривал взаимоотношения леса 
и степи в исторической перспективе. 

При обсуждении этого вопроса, кроме того, недостаточное внимание 
уделялось биологии леса и степи, в частности вопросам возобновления 
лесных сообществ. Так, лес в естественных условиях в степном окруже- 
нии может: 1) существовать, возобновляться и постепенно наступать 
на степь, захватывая ее территорию, 2) существовать и возобновляться, 
но не обнаруживать экспансии за счет окружающей степи, 3) существо- 
вать некоторое время без возобновления. Последний случай возможен 
в естественных насаждениях при ухудшении условий существования 
леса, исключающих возобновление. В условиях искусственных посадок 
в степи последний случай — частое явление. Собственно говоря, лесо- 
пригодными в естественных условиях нужно считать только те позиции. 
где имеют место первый и второй случаи. 

При обсуждении причин безлесия степей до сих пор большинством 
авторов, касавшихся этого вопроса, недостаточное внимание уделялось 
самой степной растительности как фактору безлесия степей. Можно себе 
представить, что все иные факторы, в том числе климат и почвы, не пре- 
пятствуют произрастанию леса (включая его возобновление), но наличие 


1 Обычно говорят об «извечности» безлесия степей, имея в виду послеледниковое 
время (голоцен). В последнюю межледниковую эпоху (рисс-вюрмскую) современные 
степи, видимо, были очень сильно облесены. Ю. Д. Клеопов (1930) высказал мысль, 
что леса Украины в это время имели контакт с лесами Северного Кавказа. Д. К. Зе- 
ров присоединился к этой точке зрения (1938). В. П. Гричук (1946), на оснований 
нанных пыльцевого анализа, на своей схематической карте растительных зон во 
время фазы климатического оптимума днепровско-валдайской (рисс-вюрмской) 
межледниковои эпохи показывает сплошное распространение широколиственных 
лесов примерно до широты Курска, а южнее, вплоть до берегов Черного и Азовского 
морей, — лесостепь с лесами из сосны, березы, ольхи, липы, вяза и граба. Позже 
этого времени леса на юге Европейской части СССР не достигали такого большого 
развития и не продвигались так далеко к югу. В. Р. Вильяме (1936) также считал 
последнюю межледниковуто эпоху временем максимального продвижения лесов на юг 
в Европейской части СССР. Послеледниковая экспансия лесов на юге Европейской 
части СССР далеко не получила такого широкого размаха, как в рисс-вюрмское меж- 
ледниковье. С конца последней межледникововй эпохи на юге Европейской части 
СССР господствовали открытые ландшафты (Гричук, 1946). 
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степного растительного покрова — мощного потребителя влаги в почве, 
а значит, и конкурента леса, препятствует первичному появлению 
на данной территории леса и его дальнейшему разрастанию. На такую 
именно роль’ степной растительности указал глубокий исследователь 
природы степной полосы П. А. Костычев (1886). В дальнейшем роль степ- 
ной растительности как мощного конкурента леса была освещена в ряде 
работ Г. Н. Высоцким (1894, 1916, 1941, и др.), который даже предложил 
особый тип лесопосадок в степи — «древесно-кустарниковый», имея 
в виду борьбу с задернением почвы в искусственных насаждениях зате- 
нением почвы кустарниками. 

В последнее время Т. Д. Лысенко (1948) подчеркивает роль степ- 
ной растительности как конкурента леса в борьбе за влагу. Он пишет: 
«Следовательно, степь своей растительностью и всем своим климатиче- 
ским комплексом условий борется и с лесом и с культурными сельско- 
хозяйственными растениями». В связи с этим Т. Д. Лысенко разработал 
гнездовый способ посева жолудей дуба в степи и предложил «объединить 
выращивание молодых посадок и посевов леса с культурой разных поле- 
вых сельскохозяйственных растений против их общего врага, против 
дикой степной растительности и климатических невзгод .. .». 

Степной травостой отрицательно влияет как на условия произраста- 
ния деревьев, так и на их семенное возобновление. 

Нельзя не согласиться также с мнением Т. Д. Лысенко (1948) о том, 
что для более северных частей степной области (для лесостепи и отчасти 
северной окраины полосы разнотравно-типчаково-ковыльных степей) 
во многих случаях победа степи над лесом объясняется «не потому, что 
лес как природное явление в своей борьбе со степью всегда не в силах 
с нею бороться, а потому, что вмешательство человека в природу в усло- 
виях анархического капиталистического хозяйства всегда способствовало 
победе степи над лесом и редко способствовало обратному». 

К этому можно прибавить, что такая же помощь степи со стороны дея- 
тельности человека имела место и в условиях феодального и даже более ран- 
них социально-окономических форм хозяйства (выпас домашних живот- 
ных, степные пожары и проч.). Больше того, человек уничтожил боль- 
шую часть лесов, ранее существовавших в лесостепи, 

Рассмотрим вопрос о взаимоотношениях леса и степи по отношению 
к отдельным полосам (подзонам) степной области, имея в виду всю сово- 
купность факторов, влияющих на взаимоотношения этих двух типов 
растительности, а в их числе и саму степную растительность как фак- 
тора, препятствующего облесению степей или, во всяком случае, замед- 
ляющего этот процесс. 

Наиболее сложен этот вопрос по отношению к лесостен и. 
Некоторые авторы (например Гроссет, 1930) считают, что луговые степи 
и широколиственные леса в своем зональном выявлении приурочены 
к одной и той же климатической полосе. Это неверно, так как оптимум 
для широколиственных лесов лежит в более влажных районах. В част- 
ности, оптимальные условия для дубрав из Фиегсиз гофиг также осуще- 
ствляются в более северных (полоса широколиственных лесов) и отчасти 
западных районах Европы. Но вто же время дубравы в лесостепи, в пре- 
делах возвышенных и расчлененных районов последней, образуют водо- 
раздельные массивы, существующие бок о бок с луговыми степями или 
почвами, на которых ранее существовали последние. На Стрелецкой 
степи под Курском, например, существуют участки дубрав на черноземе 
без всяких следов оподзоливания, т. е. в данном случае дубравы появи- 


лись на степи, видимо, сравнительно недавно. Эти данные говорят, что 
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ни климатические, ни почвенные условия в лесостепи не препятствуют 
поселению леса на расчлененных балочной сетью водоразделах. Леса 
в лесостепи в прошлом, судя по почвенным и другим данным, занимали 
гораздо ббльшую площадь, чем сейчас. Однако этому процессу облесения 
степей на расчлененных водоразделах препятствовали следующие фак- 
торы — сама растительность луговых степей и хозяйственная деятель- 
ность человека (пастьба скота, пожары, рубка лесов, распашка). Луго- 
вая степь образует очень мощный и густой травостой, который служит 
препятствием для прорастания семенных зачатков древесных и кустар- 
никовых растений. Захват лесом степных пространств происходил, веро- 
ятно, с помощью степных кустарников, большинство которых обладает 
способностью к вегетативному разрастанию. В зарослях степных кустар- 
ников затем постепенно появляются древесные породы. 

Любопытно, что в пределах лесостепи на Среднерусской возвышен- 
ности современные наиболее крупные массивы дубрав и соответствующих 
почв (серых лесных и оподзоленных черноземов) приурочены к южной 
части лесостепи; на правобережье Днепра дубравы и соответствующие. 
почвы приурочены к средней части лесостепи. Такая приуроченность 
связана, видимо, с расположением в этой части лесостени межледнико- 
вых убежищ широколиственных лесов (Лавренко, 1939), которые послу- 
жили центрами последующего послеледникового облесения лесостепи. 

Гораздо меньшая облесенность наблюдается в пониженных и рав- 
нинных, слабо расчлененных районах лесостепи. Здесь леса приурочены 
к поймам рек, песчаным террасам и к западинам на водоразделах. Такая 
слабая облесенность этих равнинных пространств, даже в прошлом, 
связана, видимо, с широким распространением здесь засоленных почв. 
(солонцеватых черноземов, солонцов, солончаковых почв). Среди по- 
следних леса постепенно появляются только на солодях, в западинах 
(осиновые колки). 1 

Таким образом, лесоразведение в лесостепи не встречает никаких 
препятствий со стороны климата. В отнопении почв лесонепригодными 
являются только засоленные почвы (в их естественном состоянии, без 
мелиорации) некоторых районов равнинных частей лесостепи. Степная 
растительность в лесостепи в настоящий момент почти везде распашкой 
уничтожена. Это препятствие для облесения, таким образом, также 
теперь снято хозяйственной деятельностью человека. 

полосе разнотравно-типчаково-ковыль- 
ных степей, характеризующейся развитием обыкновенных и отчасти 
южных черноземов, в более северных частях полосы, на возвышен- 
ных расчлененных водоразделах, занятых в основном обыкновенными 
черноземами, также встречаются или встречались ранее, судя по почвам, 
довольно большие массивы дубрав (например Шипов лес) или бай- 
рачные дубовые леса, более или менее выползающие на водоразделы. 
В поймах в пределах этой полосы развиты пойменные леса, нередко 
теперь уничтоженные, а на песчаных надлуговых террасах — сосновые 
леса, а южнее колковые леса (березовые, дубовые) в пониженях. Однако, 
ббльшая часть водоразделов в этой полосе лишена лесов. 


| Повидимому, история развития ландшафтов этих пониженных и слабо 
дренированньх пространств в лесостени (и степи) была иной, чем возвышен- 
ных и дренированных. В ледниковое и частью послеледниковое время здесь грунто- 
ввів воды стояли, видимо, значительно выше, чем сейчас, и на поверхности преобладали 
лугово-оолотные пространства. Осолончакование и остепнение этих депрессий свя- 
зано с более поздним временем, когда грунтовые воды понизились. На такой путь 
развития ландшафтов указал в своих работах еще А. Н. Краснов (1891). 
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В естественных условиях, при наличии природной степной расти- 
тельности — мощного конкурента леса, в этой полосе равнодействующая 
условий существования складывается более благоприятно для степной 
растительности, чем для лесной. При уничтожении степной раститель- 
ности или при активной борьбе с нею искусственные насаждения в этой 
полосе чувствуют себя хорошо, особенно это касается обыкновенных 
черноземов, на которых расположено, например, известное Велико- 
Анадольское лесничество. Сильно засоленные почвы надлуговых террас, 
а также солонцы склонов балок являются лесонепригодными. 

В полосе типчаково -ковыльных степей, на юж- 
ных черноземах и темнокаштановых почвах, встречаются изредка байрач- 
ные дубовые леса в балках, а на заливаемых террасах рек — пойменные 
леса, часто теперь уничтоженные, на песчаных надлуговых террасах, 
в понижениях — колковые леса из дуба и березы. В этой полосе на водо- 
разделах режим влаги мало благоприятен для леса. Но так как здесь 
все же возможно разведение леса без полива, при условии снятия кон- 
куренции со стороны степной растительности, то при обсуждении взаимо- 
отношений между лесом и степью и в этой полосе, помимо учета клима- 
тических и почвенных условий, нужно принимать во внимание конкурент- 
ные отношения между этими типами растительности. Сильно солонцеватые 
южные черноземы и темнокаштановые почвы, а также солонцы являются 
лесонепригодными (без мелиорации) как в естественных условиях, так 
и при посадках леса. 

И только в полосе полынно-типчаково -ковыль- 
ных степей роль физических факторов (климат и почва) во взаимо- 
отношениях лес--степь выступает полностью на первый план. Естествен- 
ные леса здесь приурочены только к поймам и к западинам среди песков. 
«В зоне светлокаштановых почв лесные полосы закладываются только 
на легких по механическому составу разностях и на темноцветных поч- 
вах западин» (Дьяченко, 1948). Это говорит о том, что в этой полосе сухой 
климат, усугубленный засолением почв, без всяких оговорок, является 
непосредственной причиной безлесия степей; конечно, в этих весьма 
суровых для леса климатических и почвенных условиях сорная и 
степная травянистая растительность особенно опасна для древесно- 


кустарниковых посадок. 
Теперь о программе исследовательской работы по вопросу о взаимо- 


отношениях леса и степи. 

Как указывалось выше, вопрос о взаимоотношении леса и степи 
требует исторического рассмотрения в рамках послеледникового вре- 
мени. Каковы фитопалентологические данные по этому вопросу? Они 
пока невелики. Это — работы, основанные на данных пыльцевого ана- 
лиза торфяников и озерных отложений. Для Европейской части СССР 
эти данные касаются главным образом Украины (Зеров, 1936, 1938, 1947), 
преимущественно ее лесостепной и только отчасти степной части, цен- 
трально-черноземных областей (Пьявченко, 1941) и Приволжской возвы- 
шенности (Чигуряева, 1941, 1946). 

Во всяком случае, эти данные пыльцевого анализа свидетельствуют 
о слабом развитии лесов, даже в лесостени Европейской части СССР, 
в первой половине послеледникового времени и о процессах облесения 
лесостепи во второй половине этого времени. Кроме того, они вместе 
с более ранними стратиграфическими данными, касающимися торфяни- 
ков лесостепи (Лавренко, 1921, 1936), убедительно свидетельствуют 
об очень позднем появлении сфагновых болотец в лесостепи и степи 
Европейской части СССР. Более того, даже для более северных районов. 
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Украинского Полесья Д. К. Зеров (1933, 1934, 1938) показал очень позд- 
нее появление олиготрофных болот, которое синхронизируется им с пос- 
ледней фазой развития растительности указанной части Полесья, 

Однако этих данных пока еще не так много и их нужно умножить, 
охватив всю территорию лесостепи и степи. 

Необходимо, далее, организовать в лесостепных и степных заповед- 
никах, а также лесостепных и степных лесничествах наблюдения над 
динамикой опушки степных лесов и зарослей кустарников. Например, 
на Стрелецкой и Казацкой степях под Курском опушки байрачных лесов 
выходят прямо на участок абсолютного заповедника. Здесь следовало бы 
заложить постоянные площадки (в виде трансект), которые необходимо 
остолбить и тщательно заснять и в их пределах вести из года в год наблю- 
дения за динамикой границы леса и приопушечных травянистых ассо- 
циаций. Особенно это интересно сделать в связи с тем, что через несколько 
лет начнет сказываться и на растительности заповедников влияние поле- 
защитных лесных посадок, которые в ближайшие годы должны возник- 
нуть на окрестных совхозных и колхозных полях. Подобные же исследо- 
вания следует поставить и по отношению к зарослям степных кустар- 
ников, которые многими исследователями рассматриваются как стадия, 
предваряющая облесение степи. Имеются наблюдения, согласно которым 
в зарослях кустарников появляются постепенно деревья (Степунин, 
1914; Лавренко, 1940, и др.). 

Интересно также поставить прямые эксперименты в заповедниках 
по облесению степи, подсевая плоды древесных и кустарниковых пород 
и высаживая молодые саженцы последних непосредственно в степной 
травостой. Следует также испытать в этих условиях и метод Т. Д. Лы- 
сенко, высевая плоды (например дубовые жолуди) гнездами на неболь- 
ших площадочках среди стенного травостоя. 

Чрезвычайно важно также изучить подземные части лесных, 
кустарниковых и степных (травянистых) сообществ, особенно в месте их 
контакта, а также корневые системы отдельных представителей этих 
ценозов. Ведь борьба за влагу между растениями идет в почве. К сожа- 
лению, мы до сих пор почти ничего не знаем о подземных частях древес- 
ных и кустарниковых пород в степях. Несколько лучше обстоит в этом 
отношении дело со степными травянистыми сообществами, благодаря 
многолетним исследованиям подземных частей последних М. С. Шалыта 
(1935), к сожалению, пока только частично опубликованным. Очень 
важно будет проследить онтогенез корневой системы древесных и кустар- 
никовых пород в разных подзонах (полосах) степной области в связи 
с предстоящим облесением полезащитными полосами лесостепи и степи. 

Для представления о приживаемости лесов в различных частях степ- 
ной области (подзональных и провинциальных) следует широко поста- 
вить исследования самовозобновления лесов как естественных, так 
и искусственных. 

Таковы некоторые первоочередные работы по изучению взаимоотно- 
шений между лесом и степью. 

Конечно, для разработки этой проблемы будет иметь значение также 
планомерное и всестороннее изучение ныне существующих естественных 
и искусственных лесных насаждений в лесостепных и степных районах, 
а также тех полезащитных полос, которые в ближайшие годы возник- 
нут на обширных пространствах юга Европейской части СССР. 

Нет сомнений, что осуществление проекта полезащитного лесораз- 
ведения между Днестром и Уралом, согласно Постановлению Совета 
Министров СССР и ЦК ВКП(б) от 20 октября 1948 г. — этого грандиоз- 
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ного Сталинокого плана переделки природы степной области Европей- 
ской части СССР — даст много материала для окончательного разре- 
шения вопроса о взаимоотношениях леса и степи, — вопроса, разработка 
которого сыграла такую большую роль в развитии русской науки. 
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ОСНОВНЫЕ ЧЕРТЫ БОТАНИКО-ГЕОГРАФИЧЕСКОГО 
РАЗДЕЛЕНИЯ СССР И СОПРЕДЕЛЬНЫХ СТРАН 


Е. М. Лавренко 


Вопрос о ботаник 2-географическом разделении Палеарктики, т. е. 
внетропической [Ё вразии, представляет особый интерес для советских 
исследователей, так как СССР занимает больше половины всей террито- 
рии Палеарктики. 

Все проекты ботанико-географического разделения Земли естественно 
касаются и Палеарктики. Упомянем об извостных работах Гризебаха 
(Сгіверасћ, 1872), Энглера (Епр1ег, 1882, 1903), Дильса (Рігіз, 1908), 
Рикли (ВП, 1913), Хайека (Науек, 1926), трактующих о ботанико- 
географическом делении Земли, а значит и внетропической части Евразии. 
Я небуду останавливаться на этих делениях. Укажу только, что они взна- 
чительной мере представляют единый ряд развития идей, начиная с из- 
вестной работы 1879 —1882 гг. Энглера, который широко ввел в ботани- 
ческую географию и, в частности, вв ботанико-географическое разделение 
Земли эволюционный принцип. Напомню также о существенном термино- 
логическом разъяснении Рикли (1913). Он указал, что «флористическое 
царство» или, как предлагает его называть А. Ш. Ильинский (1937), доми- 
нион, т. е. наиболее крупная единица ботанического районирования, 
является в основном флористическим понятием, поскольку ее выделение: 
основывается па известном единстве в развитии флоры, а значит и общ- 
ности флористических элементов. «Растительная область» или просто 
область, следующая единица ботанического районирования, характе- 
ризуется, по Рикли, не только общностью в развитии флоры, но й 
единообразием в растительном покрове, его структуре. 

Из более поздних работ отмечу работу нашего крупного ботанико- 
географа и флориста М. Г. Попова (1929), установившего понятие об 
«Области Древнего Средиземья», области развития ксерофитных флор, 
простирающейся от Цептральной Азии до Гибралтарских ворот и пред- 
ставленной также в Новом (вете, в Северной и отчасти Центральной 
Америке. Эту, по существу, грушу областей или доминион Попов проти- 
вопоставляєт остальной Голарктике, которую он переименовывает 
в «Область флоры Гинкго». 

Из исследований последних лет представляет также интерес работа 
Виссманна (УУізвтапи, 1939) о растительных областях Квразии в связи 
с климатом. Этот автор опубликовал карты климатических областей 
Китая (м. 1 : 20 000 000) п всей Евразии (м. 1: 40 000 000), являющиеся 
также и картами растительности. Кроме того, он приводит любопытную 
схему разделения Гвразии на области растительности, представленную 
на схематическом континенте Сегерного полушария. Последняя схема 
является дальнейшим улучшением аналогичных схем, опублі кован- 
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ных в свое время Брокманном-Е рошем и Рюбелем (Вгоскшапип- еговсі пд 
Каре, 1912) и позже первым (Втосктарп-Јегоѕсћ, 1919, 1932). Она не огра- 
ничивается только западной частью материка Евразии и Африки, как 
схемы упомянутых швейцарских ботаников, но охватывает весъ материк 
Евразии вместе с Северной Африкой. Интересным в этой схеме Висс- 
манна является наличие на востоке и западе материка, к югу от полосы 
моховых и лишайниковых тундр, двух «клиньев» лугов. Правильным 
нужно считать показанное на ней разделение хвойнолесной области на три 
подобласти: 1) западную океаническую — темнохвойную; 2) центральную, 
в действительности восточную,  континентальную — лиственничную; 
3) юго-восточную океаническую — темнохвойную. Правильно также выде- 
ление, на основании исследований австрийского ботаника Хандель- 
Маццетти (Напде1-Малхлеібі, 1924) жестколистных вечнозеленых лесов 
в западной части Южного Китая; эти жестколистные леса на западе Ки- 
тая в известной мере являются аналогом жестколистных лесов Средизем- 
номорской области на западе материка. Однако на схеме Виссманна 
мало удовлетворительно разделение внутренней сухой (пустынно-степной) 
части материка. В частности, вряд ли можно считать зональным явлением 
в субтропическом поясе фригану и трагантовые степи, как это показывает 
на своей схеме этот автор. 

Упомяну еще о своеобразной, но эскизной карте распределения 
областей растительности, точнее серий поясов, австрийского ботаника 
Шмида (Ѕсһтід, 1945). Этот автор свои «пояса» и их серии трак- 
туст флороценогенетически.! 

Наконец, упомяну о расчленении Палеарктики, разработанном 
венгерским ботаником Р. Шу (В. боб, 1945). По сравнению с более ран- 
ними проектами ботанического разделения внетропической Евразии 
в этом проекте Шу интересно выделение степей в особую область, которую 
он называет Понтической и протягивает ее только до верховьев Иртыша, 
пе захватывая, таким образом, степей Монголии и Западного Китая. 
Кроме того, Шу отделяет листопадную Восточноазиатскую область (бас- 
сейн Амура, Манчжурия, большая часть Кореи, Северный Китай, Север- 
ная Япония) от вечнозеленой Южнокитайской области (Южные Китай 
и Япония). 

Как увидим далее, все эти проекты ботанико-географического разде- 
ления Палеарктики до сих пор не дали полной картины закономерностей 
и распределения растительности внетропической Евразии, и к тому же 


1 В пределах Евразии, так же каки Америки, он выделяет две группы серий: 
«стандартные» серии (ЗбапЧагазетен) и «метаморфические» серии (МебатогрВозеп- 
ѕегіеп). К первым относятся: 1) серии поясов тропических лесов, 2) серия Гаигосе- 
тази5-поясов (лавровидные леса Э. Рюбеля; сюда Шмид относит леса Южного Китая, 
а также Колхиды и Талыша); 3) серия поясов листопадных лесов Европы и Дальнего 
Востока; 4) серия поясов субарктической тайги; 5) серия арктических поясов. К мета- 
морфическим сериям относятся: 6) серии тропических ксерических поясов (саванны, 
зимнезеленые леса и пр.); 7) серия поясов Древнеаридпой области (Ра]аеоаг! 13) 
в Передней Азии, Северной Аравии и Сахаре;8) цеизтральпоазиатские и североаме- 
риканские позднетретичные ксероморфозы (степи и пустыни внутренних частей Евра- 
зии и северпой окраины Сахары); 9) миоценовые Тетис-кеероморфозы (Средиземпо- 
морская область): наконец, 10) серии приморских реликтовых поясов (атлантиче- 
ское побережье Европы, богатое третичными реликтамн). 
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при участии ряда других геоботаников — разработано подробное ботанико - 
географическое районирование СССР, с выделением следующих областей 
в пределах нашей страны: Арктической тундровой, Евро-Сибирекой 
кустарниковой (лесотундровой), Берингийской кустарниковой (лесо- 
тундровой), Ювразиатской хвойнолесной, Камчатской травянолесной, 
Дальневосточной хвойно-широколиственнолесной, Европейской широко- 
лиственнолесной,  Средиземноморской лесной, Евро-Сибирской лесо- 
степной, Ивразиатской стенной и Азиатской пустынной (1947). 

Все эти проекты ботанико-географического разделения Палеарктики 
далее цитируются в синонимике, 

Б основу той композиции ботанико-географического разделения 
Палеарктики, которая излагается далее, положено понятие о плако- 
рах, разработанное у нас выдающимся последователем В. В. Доку- 
чаева Г. Н. Высоцким, и учение о ценозообразователях или эдифика- 
торах. 

Цод плакором Высоцкий понимал «возвышенное плато» (водораздел), 
имеющее глубокий сток, противоноставляя сму «плаккат» (низменное 
плато, имеющее неглубокий сток), например пойменные, или низкие 
надлуговые террасы рек (1927а, б). «Зональная» растительность и почвы 
в понимании советских исследователей связаны с плакорами. Особенно 
тицичны для той или иной области растительность и почвы, приурочен- 
ные к более или менее дренированным, насколько это возможно в пределах 
данной области, илакорам, покрытым суглинистыми покровньми поро- 
дами. Суглинистье или глинистые более или менее дренированные пла- 
коры преобладают на земной поверхности. К плакорным позициям весьма 
близки также нижние части пологих склонов гор. 

Я уже имел случай остановиться на общебиологическом значении 
эдификаторов, этих победителей в борьбе за существование «первого 
ранга» (Лавренко, 1947). В этой же статье я отметил, что при ботанико- 
географическом районировании надо основываться на учете состава 
здификаторов, в первую очередь плакорных фитоценозов. Это не только 
потому, что эдификаторы обусловливают физиономичность растительного 
покрова, но и на том основании, что эдификаторы играют основную цено- 
зообразующую роль, ограничивая одни виды растений, благоприятствуя 
другим. Больше того, эдификаторам принадлежит основная биогеохими- 
ческая роль в фитогеосфере и даже биосфере в целом. Энергетическое 
значение эдификаторов в жизни поверхностных оболочек Земли ог- 
ромно. 

Остановлюсь теперь вкратце на основных единицах ботанико-геогра- 
фического районирования: область, провинция и округ. 

Область характеризуется господством на плакорах, т. е. на 
более или менее дренированных равнинах и на почвах суглинистого и гли- 
нистого механического состава, определенного типа растительности. 
В пределах области представлены и многие другие типы растительности; 
закономерно встречающиеся при особых (неплакорных) условиях. Область 
обычно хорошо характеризуется и флорогенетически, в частности ро- 
довым или чаще секционным, или серийным составом  здифика- 
торов. 

Провинция определяется видовым составом эдификаторов 
господствующих (плакорных) формаций, относящихся к преобладающему 
в области типу растительности. 

Округ определяется сочетаниями ассоциаций как плакорных; 
так и обусловленных местными условиями рельефа. увлажнения 
и пр. 
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Можно также говорить и о подобластях, подпровинциях, подокругах 


ие. 

Помимо этих синтетических единиц разделения растительного покро- 
ва, учитывающих как его фитоценологическую структуру, так и флори- 
стический состав, можно говорить и об аналитических единицах бота- 
нико-географического расчленения, в частности о полосе (под- 
зоне), которая объединяет секторы соседних провинций, характеризую- 
щиеся общими чертами структуры плакорных формаций. 

Далее приводится краткая характеристика ботанических областей 
Палеарктики (1--М), как они понимаются автором этой работы, и дается 


схематическая карта областей. 


Т. Арктическая тундровая область ? 


Синонимы: Арктическая фтора (Гризебах, 1872); Арктическая область 
(Энглер, 1882, 1903; Рикли, 1913; Хайек, 1926); Арктика (Шу, 1945); Арктиче- 
ская тулдровая, Евро-Сибирскля кустарниковая (лесотундровая) и Беринтийская 
кустарииковая области (Лесков в «Геоботаническом районировании СССР», 1947). 


Арктическая тундровая область охватывает крайний север Евразии, 
а также Северной Америки, и многие острова высоких широт. Господ- 
ствуют моховые п лишайниковые тундры как на равнинах, так и в горах. 
В составе здификаторов: из мхов виды родов Ашасоттит, Растапит, 
Нуіосотішт, Ройуїгісвит, Фтерапосіайиз (на болотах), на юге области, 
также < рласнпит; из лишайников — виды родов С/айопіа, Сеітагіа, Аіе- 
сіогіа, Рагтейа. Цветковые растения в сложении тундровых фитоцено- 
зов играют подчиненную роль по сравнению с мхами и лишайниками; 
они выступают чаще в роли субэдификаторов, реже эдификаторов; это, 
главным образом, виды Еторйогит, Сатет, Етреїтит, Гедит, Уассіпішт 


и некоторые другие. 


1 Подобласти выделяются только в тех случаях, если имеются значительные 
отличия в эколого-биологических свойствах эдификаторов плакорџых формаций 
в различных частях области. Таким образом, не каждая область может быть разделена 
на подобласти. 2 и 

2 Как показал в ряде устных и печатных сообщений, особенно в последпес 
время, Б. Н. Городков, необходимо выделить в пределах Палеарктики еще одшу (один- 
надцатую по счету) область (зопу) арктических пустыпь высоких 
широт северного полушария, отделив ее от собственто тупдровой области, для кото- 
рой характерен сплошной растительный покров с господством мхов и лишайников. 
Область арктических пустынь характеризуется преобладанием, как показывает ее 
название, полярных или полигональных пустынь. Для последних характерен преиму- 
щественпо бугорчато-трещиноватый нанорельеф.В трещинах, окаймляющих слегка 
выпуклые (бугристые) площадки (полигопы), ютятся фрагменты растительности тунд- 
рового типа. В полуоголенным площадкам, занимающим большую площадь, приуро- 
чен своеобразный прерывистый «корковый» покров (30—40, от площади полигон. в), 
сформированный накипиыми лишайниками, мелкими мхами и водорослями. Исклю- 
чительно суровые условия жизни в высоких широтах обусловливают длительное 
существование на указаиных папоплакорах такого примитивного тина раститель- 
ности, аналоги которого в более пизких широтах возникают только как временное 
явление при заселении паиболее юных субстратов. 

Область арктических пустынь занимает, по Б. П. Городкову, Землю 
Франца Посифа, северный остров Новон Земли, Северную землю, Пово-сибирские 
острова. остров Врангеля и север Таймырского полуострова. Па прилагаемой 
карте полярпме пустыни объедипепы с тупдрами. 

Термин арктические или полярные «пустыни» мало удачен, по довольно давно 
применяется в географической п ботанико-гсографической литературе, введен этот 
термин Пассарге («хололиме пустыни» последнего, 1921). 


Примечание во время корректуры. 


Ботанико-географические области Палеарктики (см. текст). 
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В южных частях Арктической области, переходных к таежной, зна- 
чительную роль в растительном покрове играют кустарники — виды Ве- 
іша из секции Мапае (ерники) и отчасти байт. Но и в этих кустарниковых 
тундрах болыную роль играют мхи и лишайники. В этой же переходной 
полосе имеются участки редколесий (лесотундра). 


П. Северотихоокеанекая луговая облаеть 


Синонимы: Камчатская травяно-лиственнолесная область (Я.Я. Васильев 
‚в «Геоботаническом районирований СССР», 1947). 


К этой области относятся полуостров Камчатка, Командорские ост- 
рова, средние и северные Курильские острова, Алеутские острова. Пас- 
сарге (Раззагре, 1924) включает сюда также ббльшую часть полуострова 
Аляски, относящегося уже, как и Алеутские острова, к Северной Америке. 

В пределах СССР — это область развития редкостойных березовых 
«лесов», обычно с очень мощным и высоким травяным покровом, высоко- 
травных лугов, зарослей кедрового стланика и верещатников, а также 
по мало дренированным равнинам — болот [Гультен (Ниїгеп), 1937; Кома- 
ров, 1940; В. Н. Васильев, 1946). Плакоры заняты высокотравными 
березпяками и высокотравными лугами. Настоящие лоса, мелколиствен- 
ные — березовые п хвойные, с более или менее сомкнутым древесным 
ярусом занимают небольшую площадь. Хвойные леса из охотской листвен- 
ницы (Гағіт осНоіепзіз) и дальневосточной ели (Рісеа ]е20еп515) встречаются 
только по реке Камчатке, т. е. в центральной части Камчатского полу- 
острова. 

Высокотравные, преимущественно разнотравные луга на Камчатке, 
Курильских и Командорских островах приурочены не только к поймам 
рек, но широко распространены по относительно дренированным местам: 
надречным террасам, увалам, склонам и вершинам холмов. Они состоят 
преимущественно из следующих видов: Апдейса итзіпа, Негафеит ащсе, 
Соеїоріеигит Стейт, Ейірепаціа Катізсраїїса, а также Сасайа Ааѕіаіа, 
Сітігіјива зітрієх, Тћаїсітит Кетепѕе, бапвийзотра ратої/йога, 5. їепиі- 
опа, Сегапіцт еғіапіћит, Сітзіцт Катіѕсһаісит и др. Часть из них 
является широко распространенными бореальными видами, но большин- 
ство пмеет ареалы «океанического» типа, будучи приурочены к примор- 
ским странам северотихоокеанского бассейна. 

Леса из каменной березы (Веїціа Еттапі) на Камчатке и Командор- 
ских островах и леса из «преснеца» или японской березы (Веѓи/а јаропіса) 
на Камчатке в большинстве случаев имеют редкостойный древостой 
с редким же подлеском. В этих парковых лесах развит мощный высокий 
(1.5--2 м высотой) травянистый ярус такого же примерно состава, как 
Указано выше для высокотравных лугов; господствуют — Сегатит 
егіапійит, Е Шрепаща Капизспайса, Слтяшт Катіѕсћаїісит, а также Сіті- 
сіўива ѕітріех, Атипсиз Катізспафісиз, Негасіецт ащсе и др. 

На средних Курильских островах встречается ильмолистная береза 
(Веіша штиройа) из группы «каменных» берез, близкая к настоящей 
каменной березе В. Еттапі.! 


1 В созедних областях (Южноохогской темнохвойной подобласти Евразиат- 
‘ской хвойнолесной области и Дальневосточной хвойно-широколиственной области) 
березняки, созтоящие из видов «каменных» берез, приурочены к верхней границе 
леса в горах. 
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При повышении рельефа к каменной березе присоединяется крупный 
кустарник — ольховник камчатский (Аіпи5 Катёзейайса), который обра- 
зует самостоятельный пояс на высоте 300(500) — 1000 м, выше пояса 
каменной березы. В этом же кустарпиковом высокогорном поясе часты 
на каменистых субстратах заросли кедрового стланика (Ртиз ритіа).' 
Выше кустарникового пояса идут горные тундры, часто занимающие 
большие площади. Интересно, что высокотравные (субальпийские) луга 
пояса высокогорных кустарников по составу весьма напоминают описан- 
ные выше луга равнин и нижнего пояса гор. 

Верещатники (типа кустарничковых тундр) встречаются не только в 
высокогорном поясе, но местами спускаются по склонам гор вплоть до мор- 
ского побережья (особенно это касается Етреїгит платит). Очень низко, 
вплоть до морского берега, спускаются также заросли кедрового стла- 
ника, а на восточном гористом побережье Камчатки и заросли ольхов- 
ника. В связи с этим стоит напомнить, что Комаров (1940) упоминал 
о «полуальпийской природе растительности Камчатки». Это же можно 
сказать о растительности всей этой области. 

Гультен (1937) указывает для подножья гор на Алеутских островах 
высокотравные луга «азиатского типа», для преобладающих по площади 
каменистых склонов гор лишайниковые и кустарничковые (Етреё- 
гит півтит, голубика, Роїзейеигіа ргоситепз п т. д.) группировки. 

«Луговая природа» Камчатки прекрасно подтверждается почвенными 
данными. Так, Ю. А. Ливеровский (1940) указывает, что в группе почв 
элювиального ряда, т. е. занимающих плакорные позиции, наиболее 
распространены на Камчатке различные «дерново-луговые» почвы. «Основ- 
ным фактором почвообразования, определяющим развитие дерново-луго- 
вых почв, является специфический характер растительности. На Кам- 
чатке дерноволуговые почвы развиваются под естественными лесными 
лугами и березовым редколесьем с богатым травянистым покровом, 
иногда принимающим парковый характер». 

Пассарге (1921) на своей карте тундровых и субполярных луговых 
областей Северного полушария выделяет две субиолярные луговые 
области: одну на севере Атлантического океана (см. далее), а другую 
на севере Тихого океана. При этом, однако, Пассарге Курильские острова 
и Камчатку не включает в число «субполярных луговых стран». На се- 
вере Тихого океана к последним он относит только Командорские и Але- 
утские острова и полуостров Аляску. 


Ш. Североатлантичеекая луговая область 


Эта область охватывает главным образом острова северной части 
Атлантического океана, лишенные или почти лишенные древесной расти- 
тельности, а именно Исландию, Фарерские, Шетландские, Оркнейские 
и Лофотенские острова. Пассарге (1924) включает сюда также крайнюю 
южную оконечность Гренландии и безлесные острова по западному побе- 
режью Норвегии, от Олезунда на юге до Вадеё на севере. 

На этих островах широко распространены низкотравные луга из 
обычных бореальных злаков: 427055 сарійагіз, А. сапіпа, Роа ргаїензіз, 
Кезіцса гифта, Апіћотапіһит ойогаїит, Фезспатряіа Петиоза; эти злаки 
сопровождаются бореальным разнотравьем. В составе лугов роль эдифи- 
каторов или доминант (в широком смысле) играют также многие аркто- 


1 На средних Курильских островах, вместе є кедровым стлаником, в этом поясе 
встречается другои вид ольховника — 4/пиѕ Махіторістії. 
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альпийские травы, в большинстве случаев с широким циркумполярным 
распространением: Софтезіа БеПатаі, Сагех Рурегрогеа, С. тагійога, Јип- 
сиѕ ігіліфиз, айал йетфасеа, Ройугопит оірірағит, 1'һайсіғит аірітит 
и др. Значительные площади занимают также верещатники с Атретит 
півтит, Уассіпіпт. ий тозит, СаЦипа ошватз и др. Фарерских островов 
достигает атлантический вид вереска Йтіса сіпегеа. Имеются также 
кустарниковме тундры с ВейМа папа и редкостойные корявые лески 
и” Вена рифеѕсепѕ с травянистым покровом [Гансен (Напзеп), 1930; 
Джоне (Јопеѕ), 1937]. Более повышенные части островов, часто преобла- 
дающие по площади, заняты тундрами и скалистыми пространствами. 

Боганики до сих пор не выделяли эту область, включая ее то в Аркти- 
ческую, то в Евразиатскую таежную область, но некоторые ботанико- 
географы предугадывали ее. Так, на всех схемах распределения расти- 
тельности на идеальном северном континенте, начиная от известной схемы 
Брокманна-Е роша и Рюбеля (1912) и кончая последней схемой климатолога 
Виссманна (1939), на северо-западе континента между тундрами и лес- 
ными странами показываются небольшие области лугов, быстро выкли- 
нивающиеся в глубь материка. Виссманн на северо-западе своего «схема- 
тического северного континента» указывает область лугов между 58° 
и 73 с. ш., а на северо-востоке материка — между 54? и 67° с. ш. Северо- 
восточный луговой «клин» у этого автора меньше, чем северо-западный, 
что не соответствует действительности (должно быть наоборот).! 

Географ Пассарге (1924) относил к «субполярньм луговым странам» 
на севере Атлантического океана острова и побережье Скандина- 
вии в границах нашей Североатлантической субарктической луговой 
области. 

А. П. Шенников в своей прекрасной сводке о лугах СССР (1938) 
и в курсе луговедения (1941) только вскользь упоминает об этих обшир- 
ных луговых областях, где луга являются первичным и длительно суще- 
ствующим явлением — «илакорным» типом растительности, хотя часто 
и занимающим меньшую площадь, чем горные тундры, начинающие 
преобладать в этих двух областях на небольшой высоте в горах. 


ІҮ. Евразиатекая хвойнолееная (таежная) облаеть 


Синонимы. Лесная область восточного мате! ика өх рае, без Средней 
Европы (Гризебах, 1872); Субарктическая область, или область хвойных сх тагіе, 
без тайги Северпой Америки (Әнглер, 1882, 1903); Евразиатская лесная область 
ех раге, без Средней Европы (Рикли, 1913); Евро-Сибирская сбласть ех рагіе, 
без Средней Европы (Хайек, 1926); Субарктика (Шу, 1945); Евравиатская хвойно- 
лесная (таежная) область (Шенников и Васильев в «Гсоб тапическом районирова- 
ний СССР», 1947). 


Эта, одна из наиболее крупных областей Земли, занимает огромные 
пространства севера Евразии от средней и северной Скандинавии, Совет- 
ской Прибалтики и Белоруссии до верховьев рек Анадыря и Пенжины, 


1 Однако на приложенной к работе Виссманна карте климатических областей 
Евразии, являющейся скорее картой растительности, эти закономерности не учтены, 
Исландия отнесена к области хвойных лесов с злажным бореальным климатом, а архи- 
пелаги мелких островов к северу от Великобритании к области лавровидных и летне- 
зеленых лесов запада континента, что фактически неверно. Также неверно отнесены 
Виссманном Камчатка к области хвойных лесов с влажным бореальным климатом, 
а почти все Курильские острова— к области летнезеленьх и хвойных лесов с хс- 
лодноумеренным влажным климатом. 
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побережья Охотского моря, бассейна Амура, Сахалина, южных Куриль- 
ских островов и севера острова Хоккайдо на Дальнем Востоке. На юг 
эта область простирается до северного (белорусского) Полесья, бассейна 
Оки и Камы, среднего Урала, нижней части бассейна Иртыша, Алтая, 
Саян, Забайкалья, Большого Хингана и средней части Сихоте-Алиня. 

На плакорах господствуют хвойные леса, значительно реже смешан- 
ные (в переходных районах к широколиственнолесным областям). Эди- 
фикаторы хвойных лесов принадлежат к родам Рісеа, Абіез, Ріпиѕ, Гатх. 
Встречаются также мелколиственные леса, главным образом березовые, 
преимущественно как временники, а иногда и как первичное явление. 
На пониженных малодренированных плакорах огромные площади зани- 
мают сфагновые болота, которые в некоторых районах, например в За- 
падной Сибири, местами господствуют в растительном покрове. В горах 
следующая поясность: пояс хвойных лесов, пояс лиственных и хвойных 
кустарников, пояс горных тундр. Только на юге Алтая появляются 
в высокогорном поясе альпийские луга. 

Но предложению Шенникова и Васильева (1947), Евразиатская хвой- 
нолесная область может быть разделена на три подобласти (ІУа, ТУб, 
ТУв):; Е вро-Сибирскую темнохвойную (кедрово-пихто- 
во-еловую и еловую), Восточиосибирскую светлохвой- 
ную (лиственничную) и Ю жноохотскую темно хвойную 
(нихтово-еловую). 

Первая подобласть охватывает таежные части Восточной Европы 
п Западной Сибири, часть Алтая и юго-западную часть средней Сибири. 
В лесах господствуют преимущественно темнохвойные породы: Рісеа 
ехсеіза, Р. ођосаіа, Абіез зібігіса, Ріпиѕ зібігіса, на востоке с большей или 
меньшей примесью хвоепадных лиственнии Фатх бикаслери и І. 8ібі- 
гіса. 

Вторая подобласть охватывает большую часть средней Сибири и всю 
Восточную Сибирь. Здесь господствуют хвоепадные лиственничные леса 
из Гат вібігіса (на западе) и, главным образом, /.. дайитеа 8. 1. (на вос- 
токе). На юге подобласти большие площади занимают сосновые леса 
(из Ріпиѕ зійдезігіз), обычные и в первой подобласти. 

Третья подобласть охватывает часть бассейна нижнего Амура, 
Средний и Южный Сахалин, южные Курилы и северную часть острова 
Хоккайдо. В этой темнохвойной подобласти господствуют леса из ели 
п пихт — Рісеа јегоепѕіѕ, АЬіеѕ перћгоіеріѕ, А. засРайіпепзіз. 


У. Дальневосточная хвойно-широколиетвеннолесная облаеть 


Синонимы: Китайско-Японская область (Гризебах, 1872) ех раме; без 
большей части бассейна реки Янцзы, без Южного Сахалина, северной части острова 
Хоккайдо, южной части озтрова Хонсю и остальных южных островов Японии; Ман- 
чжурско-Японская область (Энглер, 1882) ех рагіе, без южной материковой части, 
тяготеющей к реке Янцзы, без Южного Сахалина, Курильских островов, Камчатки, 
северной части острова Хоккайдо, южной части острова Хонсю и остальных южных 

стровов Ячонии; умеренная Восточная Азия (Энглер, 1903) ех рагіе, с указанными 
ограничениями и без Алеугоких о:тровов; теплоумереиная зона летнезеленых лесов 
п холодноумеренная или хвойная зона Возточноазиатской области (Рикли, 1913); 
умеренная провинция Китайско-Японокой области (Хайек, 1926); Восточноазиат- 
ская область (Ке1ебалѕіаї) (Шу, 1945); Дальневосточная хвойпо-широколиственно- 
лэсная область (Васильев в «Геобоганическом районировапии СССР», 1947). 


Дальневосточная или Японско-Манчжурская область охватывает 
бассейн сердпего Амура, Манчжурию (кроме ее внутренней степной 


Оснозные черты ботанико-географического равделения ОССР 539 


части), Корею, Северный Китай, среднюю часть Японских островов 
{южную часть острова Хоккайдо и северную часть острова Хонсю). 

На плакорах и в нижних поясах гор господствуют широколиствен- 
ные и отчасти хвойно-широколиственные леса. Эдификаторы принадлежат 
к родам: Оиегсиз (например 0. топЕойса, О. Фепіаіа), Сагріпиз (например 
С. сотааа), Кавиз (Р. блеф), Та (например Т. атигепзіз) и др.; 
в смешанных лесах на материке из хвойных: Рамиз Когаїєпзіз, Абівз Һоіо- 
ріуйа. В Японии в пределы этой области заходят южные виды хвойных, 
как Стуріотегіа јаропіса, Тһијорѕіѕ Фоіабгаїа и др. В лесах много лиан 
из родов Асіїпідіа, Зсрігапата, У із и др. 

В горах следующая поясность: пояс широколиственных и хвойно- 
широколиственных лесов, пояс хвойных лесов (в северных частях этой 
области по составу «охотского» типа с участием Рісеа |егоепзіз, АБіеѕ 
перћтоїеріѕ, А. зѕасћаііпепѕіѕ), пояс (субальпийский) низкоствольных 
деревьев и кустарников (охотско-берингийского типа — березы из группы 
Веіша Еттапі з. 1., Ріпиѕ рита), пояс низкотравных альпийских лугов 


и верещатников (горных тундр). 


УГ. Европейекая широколиственнолесная! область 


Синоцимы: Гризебах (1872) не отделяет эту широколиственнолесную об- 
ласть от спози «Лесной области восточного материка», где вместе с тайгой объеди- 
няются и широколиственные леса Европы; Среднеевропейская область (Энглер, 
1882)1 ох рагбе; Средисовропейская область (Энглер, 1903) ех рагіе, без степных 
районов Восточной Европы;Рикли (1913) не отделяет Европейскую широколист- 
веннолесную область от обширной области хвойных лесов Евразии, объединяя их 
под названием «Евразиатской лесной области»; Хайек (1926) также объединяет 
указанные две области под названием Евро-Сибирской области; Среднеевролей- 
ская область (Кӧлбрепгбраї) (Шу, 1945) ех рагіе, без полосы смешанных лесок 
Восточной Европы; Европейская широколиственнолесная область (Лавренко 
в «Геоботаническом районировании СССР», 1947). 


Европейская широколиственнолесная область обнимает всю Сред- 
нюю и отчасти Южную Европу и в виде длинного языка, так называе- 
мой «подзоны широколиственных лесов», заходит далеко в глубь Восточ- 
ной Европы (до Казани). К этой же области относится ббльшая часть 
лесного Кавказа и Крыма и часть северной Анатолии.? 

Эта область является западным аналогом Дальневосточной 
области. Е. 

На плакорах и в нижних поясах гор преобладают широколиственные 
леса, с господством в составе эдификаторов, главным образом, видов дуба 
(Оиетсиѕ гобиг, 0. ретгаеа, ©. риђеѕсепѕ, 0. егіса и др.) и бука (Равиз 
Прайса, Е. отешайэ). 

В горах следующая поясность: пояс широколиственных лесов 
(обычно в нижней части пояса господствуют дубовые леса, а выше буковые), 
пояс смешанных и хвойных лесов (Рісеа ехсеЇѕа, Абіез аа и др.; на Кав- 
казе — Абіез М№татаптапа, Рісеа отетай$), пояс (субальпийский) 
лиственных и хвойных кустарников (АЇпиз 015, Ріпиѕ топіапа 8. 1., 


виды Вройо4епатоп), пояс альпийских лугов. 


1 Собственно говоря, Энглер, писал в работе 1882 г. о «Средпеевропейской 
и Арало-Каспийской области», не разделяя их, чго, конечно, неверно. 

2 Эвксинскую провинцию В. П. Малеева (1940), которую он относит к Среди- 
земноморской области, я, соглашаясь в этом отношении с Энглером (1903), присо- 
еляняю к Европейской широколиственнолесной области, 
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Үп. Японеко-Китайекая облаеть субтропических 
вечнозеленых лесов 


Синонимы: Восточнокитайская и Юпояпонскан переходная область 
(Энглер, 1907); Восточноазиатская субтропическая и южная умереппая перехоптал 
область (Эпглер, 1924); Южно-К итайская область (Ре та1) (Шу,1945): большин- 
ство более ранпих авторов не отделяет эту областьот Дальневосточной хвойно-широ- 
колисгвеннолесной области (см.пыше); так, обе эти области объединяются под пазва- 
нием «Китайоко-Японокой области» Гризебахом (1372), «Манчжурско-Японской об- 
ласти» дпглером (1882),«Восточиоазиатской области» Рикли (1913), «Китайско-Япот- 
ской области» Хайеком (1926), при згом Японско-Китайская область вечнозеленьтх 
лесов в нашем понимании соответствует субтропической зопе Восточноазпатской 
области Рикли и субтропической провипции Китаиско-Япопской области Хайека 


Субтропическая Янпонско-Китайская область вечнозеленых лесов 
занимает южную часть Китая, преимущественно в бассейне реки Янцзы, 
южную часть Японии (южную часть острова Хонсю, остров Сикоку 
и большую часть острова Кюсю). Кроме того, эта область в виде длин- 
ного и узкого языка простирается на запад вдоль Гималаев. 

В этой области на плакорах и в нижних поясах гор господствуют 
вечнозеленые лавровидные, а в Западном Китае и жестколистные леса. 
Эти вечнозеленые леса состоят главным образом из видов дуба (Оиег- 
сиѕ) м других родов из сем. буковых (Раѕапіа, Сазіапорзіз), лавровых 
(Стпатотит). 

Дать сжатую характеристику настоящей области трудно, так как 
растительный покров ее очень сложный и чрезвычайно богатый в флори- 
стическом отношении. Это одна из наиболее флористически богатых 
областей Мира. 

Японско-Китайская область может быль разделена на две подобласти: 
Я понско-Наньшаньлинскую (У1а), восточную с господством на плакорах 
и в нижних поясах гор вечнозеленых лавровидных (мезофильных) лесов, 
и Гималайско-Юньианьскую (У 116), западную с господством на плакорах 
и в нижних поясах гор вечнозеленых жестколистных (гемиксерофильных) 
лесов. 

Я понско - Наньшаньлинская мезофильная веч- 
нозеленолесная подобласть занимает вышеупомяну- 
тые Японские острова, Южную Корею и на материке бассейн ниж- 
него и среднего течения реки Янцзы, занятый к югу от этой реки невысо- 
кими горами Нань-шань-лин. 

Вечнозеленые леса плакоров и нижние пояса гор наиболее мезо- 
фильный характер имеют в Японии. Здесь господствуют следующие 
вечнозеленые лиственные породы: Оиегсиз (например 0. /аесіваіа, 
9. рАШуғаеоійеѕ и др.), Разата (Раѕапіа Чата, Р. сиѕрійаѓа и др.); из 
лавровых Сіппатотит сатріога и др.; из хвойпых в нижнем и отчасти в 
среднем поясе — Стуріотегіа Јаропіса, Ріпиѕ еп Йога, Р. Т випфегоїі, 
«штірегиз тірійа, Л. с№іпепѕіѕ, виды родов Серпайоіатиз, Тоттеуа, Родо- 
сагриз, Гијорѕіѕ, С фатаесу раг{5 и др. 

Китае леса нижнего пояса местами носят несколько ксерофитный 
характер; в них преобладают вечнозеленье породы — Сійпатотит 
сатрйога, Сазіапорзіз зе егорйуЦа, виды Рћоііпіа, Пех и др., из хвой- 
ных — Ріпиѕ Маѕѕотіапа, Сиппіпвћатіа Іапсеоіаіа и др. Несколько 
выше по рельефу (выше 500 м) располагаются мезофильные лавровидные 
леса, с господством вечнозеленых (виды /./'Аосагриѕ из буковых, Рйоеве 
из лавровых и др.), с примесью листопадных (например Аезсиїиѕ И’И- 
50пи). В составе смешанных лесов — вышеупомянутые хвойные. В 
этих лесах часто много лиан и богатый подлесок. 


Осговчые черты ботанико-географического разделения СССР 541 


Поясность особепно хорошо выражена на острове Хонсю. Выше 
пояса вечнозеленых и смешанных лесов располагается пояс листопадных 
лесов, богатого состава (дубы, буки, клены, листопадные лавровые и маг- 
нолиевые и пр.), пояс хвойных лесов (особые виды Абієз, Рісеа, Тѕива, 
Тагіг), пояс пизкоствольных лесов и стланика южноохотского типа 
(Веіша штіјойа, Ріпиѕ ритИа), безлесный пояс верещатников и 
альпийских лугов. 

Гималайско - Юньнаньская гемиксерофиль- 
ная вечнозеленолесная подоблаєть, по Виссманну 
(1939), занимает хребет Цинлинь, разделяющий бассейн двух великих ки- 
тайских рек Хуанхэ и Янцзы, горную западную часть провинпии Сычуань, 
плато провинции Юньнань. Висоманн к жестколистным вечнозеленым 
лесам относит и леса Гималаев выше тропической ступени. Таким обра- 
зом, указанная подобласть протягивается узкой полосой к западу 
го южному склону этой высочайшей горной системы. 

На основании исследований Хандель-Маццетти (1921) в провинциях 
Юньнань и Сычуань выражена следующая очень сложная поясность: 
|) засушливый субтропический пояс (формации типа гариги и томил- 
ляров. саваннообразные леса, субтропические степи из злаков из трибы 
А паторовоптеае); 2) теплоумеренный пояс (гемиксерофильные сосновые 
и дубово-сосновые леса очень сложной структуры из Ртиз уиппапепя $5, 
Кеіеіеегіа Фасідйіапа, вечнозеленого Саѕіапорѕіѕ ПеЇарауі, летнезеленых 
видов (Оиегсиз; во влажных ущельях — лавровидные вечнозеленые леса); 
3) умеренный пояс (сосновые леса из Фіпиз ѓариаејоттіѕ с примесью дубов; 
выше хвойные и смешанные леса с господством видов: Абіез, Тзива, Рісеа, 
Гагіх, Ріпиз); 4) умеренно-холодный пояс (пихтовые леса из Абіез Реіа- 
уауї и Гатлх Роіапіпі, субальпийские луга; у верхней границы — заросли 
рододендронов); 5) высокогорный пояс (альпийские луга и вересковые 
кустарники). 


УТ. Канареко-Средиземноморекая область еубтропичееких 
вечнозеленых лееов 


Синонимы: Средиземноморская область (Гризебах, 1872); Макаронезий- 
скал область (Әпглер, 1882, 1903) ех гаг!е, без островов Зеленого Мыса, и Среди- 
земноморскля область (Энглер, 1882, 1903) ех рагбе, без Передней и внутренней 
части Малой Азии; Макаронезийская область (Рикли, 1913) ех раг!е, без остро- 
вов Зеленого Мыса, и Средизем іоморская область (оп же); Макаропезийская 
область (Хайек, 1926) ех рагіе, без островов Зеленого Мыса, и Средиземпоморская 
область (оп же); Макаронезия и Средиземноморье (Шу, 1945) ех рагіе, бөз внут- 
ренней части Малой Азии и прилегающей части Передней Азии. 


Канарско-Средиземноморская область понимается в узком смысле, 
т. е. в трактовке Средиземноморья Гризебаха — Рикли — Хайека, но 
с присоединением сюда Макаронезийской области. Таким образом, Ка- 
нарско-Средиземноморская область в этом объеме охватывает средизем- 
номорские страны Южной Европы, в том числе большую часть Пире- 
нейского полуострова, почти весь Апеннинский полуостров, южную 
часть и побережье Балканского полуострова, Алжир, Тунис на севере 
Африки, средиземноморское и частично анатолийское побережье Малой 
Азии, все средиземноморские острова и так называемую «Макаронезию», 
т. е. Азорские, Канарские острова и остров Мадейру в Атлантическом 
океане.! В пределах СССР к этой области могут быть отнесены только 


1 Острова Зеленого Мыса, а также восточные из Канарских островов (так назы- 
ваемые «Пурпурарии»), несущие ксерофитную растительность африканского типа, 
нельзя объединять вместе с указанными атлантическими островами. 
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южное побережье Крыма и северо-западная часть причерномо рекого- 
побережья Кавказа. ; 

Плакорь и нижние пояса гор заняты вечнозелеными лесами и куста р- 
никами, преимущественно жестколистными (гемиксерофильными по Крас- 
нову (1899), а в Макаронезии лавровидными (мезофильными). В пределах 
этой области можно выделить две подобласти: Макаронезийскую под- 
область (УПТа) лавровидных вечнозеленых лесов и Средиземноморскую 
подобласть (У1116) жестколистных вечнозеленых лесов. 

Остановимся раздельно на характеристике этих двух подобластей. 

Для Макаронезийской подобласти особенно харак- 
терно развитие вечнозеленых мезофильных, так называемых «лавровид- 
ных» лесов, в которых господствуют предсгавители лавровых, главным 
образом Даигиз сапагіепзіз, а также Регзеа така, АроПотаз сапагієпзія 
и др. На Канарских островах нижний сухой пояс носит ксерофитный 
средиземноморско-африканский характер (с участием древовидных сукку- 
лентных молочаев); средний пояс занят лавровидными лесами, выше 
идет пояс хвойных лесов (Р іпиз сапатепз1з, Ј ипірегиѕ сейтиѕ) и, наконец, — 
безлесный субальпийский пояс с господством кустарников п трав. 
На Азорских островах пояс вечнозеленых лавровидных лесов начинается 
от уровня моря. Мадейра по характеру пояспости занимает промежуточ- 
ное положение. 

Средиземноморская подобласть занимает больше 
95% от всей площади Канарско-Средиземпоморской области. На плако- 
рах и в нижних поясах гор господствуют вечнозеленые жестколистные, 
часто редкостойные леса и кустарники. Основными эдификаторами этих 
лесов являются два вида дуба Оиегсиз Цех и 0. зифег 8. |. Кроме того, 
в этом же поясе местами значительные площади занимают хвойные леса, 
господствующие, в частности, в тех немногих районах СССР, которые 
можно отнести к Канарско-Средиземноморской области. Эдификаторы 
этих хвойных лесов нижнего пояса: Ріпиз ріпеа, Р. ћаїіерепѕіѕ, Р. рііћуиѕа, 
Р. Райазіапа, Липірегиз ехсейза и др. Часто на месте уничтоженных лесов 
развиваются заросли вечнозеленых кустарников (маквис, гарига); их 
эдификаторы: Атфиёиз ипейо, Етіса атфогеа, Мутіиѕ соттипіѕ, виды Сіѕѓиѕ, 
Фиетсиз соссіјега и некоторые другие. На южных каменистых склонах мак- 
вис, вероятно, является первичным типом растительности (Рюбель, 1930). 

Выше этого пояса вечнозеленых лесов и кустарников следует пояс 
широколиственных лесов, обычно среднеевропейского типа (из бука, 
каштана, дубов), и далее — хвойных лесов, субальпийских кустарников 
и высокогорных лугов, часто ксерофилизованных, местами є фрагмен- 
тами фриганы. У северных окраин области состав горных хвойных 
лесов носит еще среднеевропейский характер, но в более южных частях 
специфичен для этой области (АБ ез серћаіопіса, А. сіЇісіса, А. пеб- 
тойепѕіѕ, Сейгиѕ Глфат, С. айапііса и др.). 


ІХ. Евразиатекая степная облаєть 


Синонимы: Понтическан область (Шу, 1945), Евро-Сибирская лесостеп- 
пая и Евразиатская степная области (Лавренко, 1942, см, также «Геоботаническое 
райопирование СССР»). Большинство более ранних авторов не отделяло степпую 
область от пустычпой. Так, Гризебах (1872) степную и пустынную области объе- 
динял под названием «Степной области»; Энглер (1882) Евразиатскую степную 
область включал в две области: 1) Среднеевропейскую и Арало-Каспийскую и 
2) Центральноавиатскую области; Рикли (1913) и Хайек (1926) степную и пусты! - 
ную области Евразии также объединяют под названием Понтическо-Центрально- 
Азиатской области. 
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Евразиатская степная область, включая сюда и лесостепь, прости- 
растся в виде довольно узкой полосы от Нижнего Дуная вплоть до вну- 
тренней Манчжурии и Западного Китая, занимая, таким образом, рав 
нины и низкогорья Румынии, юга Европейской части СССР, юга Западной 
Сибири и Северного Казахстана, среднюю часть Монгольской Народной 
Республики, Даурию, Внутреннюю Манчжурию и частично Западный 
Китай. 

Это область господства степей с преобладанием травянистых много- 
летних ксерофитных растений, преимущественно дерновинных злаков 
пз родов Резиса, 5 ра, Сіеіѕіовепеѕ, Коеіегіа, Неіісіоігісћоп. Особенно 
характерны для этой области ковыли. 

В северной лесостепной части области значительные площади местами 
занимают островные леса. Јесостепная часть области носит переходный 
характер к соседним лесным областям. 

В пределах области высокие горы имеются только в Монголии и Дау- 
рии, где выражена поясность восточносибирского типа: пояс степей, 
пояс хвойных лесов (главным образом лиственничных), пояс (субальпий- 
ский) кустарников (из Веша тоштафойа), пояс горных тундр и лугов. 


Х. Азиатекая пустынная облаеть 


Синонимы: Среднеазиатская область (Кдабрдлзіаї) (Шу, 1945) ех рагіе, 
без степей Монголип и Западного Китая; Азиатская пустынная область (А. В. 
Прозоровский в «Геоботаническом районировавии СССР», 1947); как упомянуто. 
выше, большинство авторов (Гризебах, 1872; Эпглер, 1882; Рикли, 1913; Хайек, 
1926) степпую п пустынную области объединяют вместе. Эпглер (1882, 1903), 
кроме того, западную часть пустынпой области (Передпюю Азию и внутреннюю 
часть Малои Азии) включает в Средиземпоморскую область в чрезмерно широ- 
ком ее понимании. 


Әта, самая большая пустынная область (точнее область пустынь, 
горных степей и «нагорных ксерофитов») на нашей планете, занимает 
обширные пространства Центральной, Средней, Передней и внутренней 
части Малой Азии, а также северный и частично западный Прикаспий, 
пустынную и степную Армению и, наконец, узкую полосу в Северной 
Сахаре. 

На равнинах и в нижних поясах гор, местами (например на Восточ- 
ном Памире) поднимаясь очень высоко, вплоть до высокогорного пояса, 
господствуют пустынные иолукустарничковые фитоценозы. Полукустар 
ничен — основная жизненная форма Азиатской пустынной области; 
именно к ней относятся основные эдификаторы растительного покрова 
пустынь Квразии. В составе полукустарничковых пустынных фитоцено- 
зов господствуют полыни из секции Зегірйіййцт. и некоторме солянки 
из родов Апабазіз, Уаїзоїа, Хапорйуїоп, А!гіріех и др. Если «лидером» 
евразпатских степей являются ио оснии эдификатором бес- 
конечных глинистых, супесчаных, щеонистых пустынных равнин Азпат- 
ской пустынной области являются полукустарничковые полыни из сек- 
ции :5елірћії ит. 

При лучших условиях увлажнения, на надлуговых террасах рек 
и особенно на песках, полукустарнички в большинстве случаев заме- 
щаются сравнительно высокими кустарниковидными и древовидными 
растениями с ежегодно опадающими зелеными фотосинтезирующими 


1 Исключением являются пустыни Гоби, в составе растительного покрова кото 
рых полукустарнячковье полыпи пе играют существенной роли. 
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веточками. | розоровский (1940) называет эту жизненную форму полу- 
деревом.' Эдификаторы этих полукустарниковых фитоценозов отно- 
сятся главным образом к родам /а/отуіоп и Сайіропит. Некоторую роль 
в сложении фитоценозов Азиатской пустынной области (особенно в Гоби) 
играют и ксерофитные кустарники из родов Сагазапа, Мітагіа, Худоріуі- 
ит и др. 

В горах наблюдается довольно сложная система поясов. Общие черты 
поясности растительности в этой области таковы: отсутствие или фрагмен- 
тарное развитие лесного пояса, состоящего то из хвойных, то местами из 
лиственных лесов, и широкое развитие степного пояса, с господством в со- 
ставе степей перновинных, местами и корневищных злаков. В более южных 
частях области обширные площади на каменистых грунтах в разных 
поясах, главным образом в среднем и высокогорном, занимают фитоце- 
нозы ксерофитных кустарничков, так называемая «фригана». Для средних 
и отчасти нижних поясов гор Азиатской пустынной области очень харак- 
терны ксерофитные редколесья, особенно хорошо выраженные в мало- 
азиатской и переднеазиатской частях области, а также на юге Средней 
Азии. Обычно очень разреженный древесный ярус этих редколесий обра- 
зован видами Оиегсиз, Ругиз, Сейіз, древовидными Стаїаєтиз, Різіасіа, 
из хвойных — видами Литрегиз. Невысокие деревья разбросаны на фоне 
травянистого покрова, а иногда на фоне зарослей ксерофитных полу- 
кустарничков (например некоторые фисташники) или кустарничков. 
На ботанико-климатической карте Евразии Виссманна (1939) эти редко- 
лесья в Малой, Передней и Средней Азии показаны как летнезеленые 
и хвойные леса прохладно-умеренного климата с сухим летом. 

Высокогорный пояс в пределах Азиатской пустынной области занят 
альпидокими лугами, часто более или менее остепненными (прейму це- 
ственно на совере области), иногда высокогорными степями или даже 
пустынями. у 

А. В. Прозоровский (19^7) делает попытку разделить эту об пирную 
пустынную область на четыре группы провинций, основываясь преиму- 
щественно на систематическом составе полыней из секции бетри ит: 
1) Туранская группа провинций с господством полыней из родства 
А. іпсапа и А. 1еттае афае; 2) Переднеазиатская группа провинций с гос- 
подством полыней из родства А. Легба афа п А. ста; З) Кавказско-Мало- 
ази текая группа провинций с господством полыней из родства А. іаштіса 
и А, /лартап; 4) Центральноазиатская группа провинций. 

Требует специального выяснения вопрос о южной границе Азиатской 
пустынной области на крайнем юге Передней Азии, в Аравии и в Север- 
ной Африке. Здесь пустыни азиатского типа, видимо, довольно посте- 
ненно переходят в пустыни африканского типа с такими характерными 
родами, как Асасіа, суккулентнье древовидные Вирбогііа и т. д. Пустын- 
ную Северную Африку (Сахару), Аравию и северо-западную пустынную 
Индию Энглер (1903) относил к Палеотропике, называя ее Североафри- 
канско-Индийской пустынной областью. То же делает и венгерский бота- 
ник Шу (1945). Рикли (1913) эту область относил к Голарктике. Шмид 
(1945) границы этой области (Рајаеоагійіѕ) слишком расширяет к северу, 
захватывая всю Переднюю Азию и внутреннюю часть Малой Азии. 

Основной задачей разделения растительного покрова той или иной 
обширной территории, в данном случае внетропической Евразии, на бота- 
нические области является следующая — представить в удобообозре- 


! Анатомы (В. К. Василевская) не считают возможным относить эту жизненную 
Форму к полукустарникам. 
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ваемой форме основные закономерности в географическом размещении 
растительности. Нам представляется, что предлагаемый проект ботанико- 
географического разделения Налеарктики на основные ботанические 
области выполняет эту задачу лучше, более полно и систематически, 
чем предыдущие попытки в этом роде. 

Сравним вкратце наш проект с аналогичными опытами Р. Шу (1945) 
и Р. Гуда (1947). Первый автор не выделяет океанических луговых обла- 
стей, не объединяет Макаронезию и Средиземноморье в одну область, 
не учитывает зонального простирания степной области вплоть до Запад- 
ного Китая и т. д. Р. Гуд в своем разделении суши на «флористические 
регионы» дает очень грубое деление Палеарктики. Так, три лесных 
области — Евразиатскую таежную, Европейскую широколиственнолес- 
ную и частично Дальневосточную хвойно-широколиственную он объеди- 
няет в одну под названием «Евро-Сибирской». Окезнические луговые 
области им не выделяются. Степная и пустынная области Евразии 
объединены в одну под названием — «Западно- и Центральноазиатской». 
Дальневосточная хвойно-широколиственнолесная и Японско- Китайская 
субтропическая вечнозеленолесная объединены в одну область под назва - 
нием «Китайско-Японской» и т. д. 

Остановлюсь теперь на некоторых выводах из этого обзора основных 
ботанико-географических областей Палеарктики. 

Во-первых, бросается в глаза в общем довольно сложный, но в то же 
время ритмичный рисунок распределения ботанических областей Пале- 
арктики, не позволяющий говорить о циркумполярных растительных 
зонах даже в Северном полушарии, где сосредоточены основные массы 
материков. Исключением являются область арктических «пустынь и 
Арктическая тундровая область, опоясывающие высокие широты Север- 
ного полушария. 

В холодном (бореальном) термическом поясе основная часть мате: 
рика занята таежной областью, а окраины океаническими областями, 
приуроченными главным образом к островам и характеризующимися 
господством лугов и горных тундр, а на севере Тихого океана и редко- 
стойными лесами с мощным травяным покровом. 

В умеренном поясе континентальные части материка заняты степной 
областью, а океанические — широколиственнолесными областями. 

В субтропическом поясе континентальные части материка охвачены 
огромной пустынной областью, во внутренней части Евразии далеко 
заходящей в умеренный пояс, а океанические части субтропического 
пояса заняты вечнозеленолесными областями. 

Теперь остановлюсь на явлениях смежности 1 в развитии раститель- 
ных областей. 

Формирование фитоценозов и растительного покрова происходит как 
следствие того явления, которое образно было названо В. И. Вернадеким 
(1926) «давлением жизни», беспрерывным рассеянием зачатков растений 
или активным — при вегетативном размножении растений, — или пас- 
сивным —при переносе зачатков, спор, семян, плодов и пр., с помощью 
внешних агентов такого переноса. В пределах ботанических областей 
это давление жизни осуществляется главным образом за счет тех запа- 


1 Как известно, в минералогии термином смежность, или парагенез, обозначается 
совместное нахождение (возникновение) определенных минералов. 

В данном случае под этим термином подразумевается развитие «по соседству» 
определенных фитоценозов в пределах данной ботанической области или даже сопри- 
касающихся областей, в результате чего возникает возможноеть обмена комнонен- 
тами между этими фитоценозами. 
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сов флоры, которые находятся в пределах данной области. В результате 
«давления жизни» возникают явления общности синузий не только у фор- 
маций, относящихся к одному и тому же типу растительности (как, на- 
пример, у сосновых и еловых лесов), но и у формаций, принадлежащих 
к разным типам растительности. Примером последнего может служить 
общность кустарничковой синузии у северной тайги и у верховых сфаг- 
новых болот; другой пример: в Азиатской пустынной области одна и та же 
эфемероидная злаково-осоковая (Роа фийроза, Сагех растузіціїз) синузия 
может вести самостоятельное существование или же входить в состав 
полукустарничковых пустынь, с различными видами полыни в роли 
здификаторов, фисташковых редколесий и т. д. В связи с этим ботанико- 
географическая область может рассматриваться как эколого- цено- 
тическое поле, в пределах которого происходит процесс проник- 
новения из одних ценозов в другие, часто принадлежащие к различным 
типам, отдельных видов или их совокупностей — синузий. 

Однако такое проникновение видов, синузий и более сложных обра- 
зований — целых фитоценозов 1 происходит и из одной области в дру- 
гую — соседствующую. Подобная радиация или инвазия видов, синузий, 
фитоценозов наиболее характерна, естественно, для контактных частей 
областей. Иногда радиация может достигать и более отдаленных частей 
соседних областей. 

В некоторых же случаях, если так можно выразиться, «взаимное 
проникновение» областей выражено еще более резко. Это касается в Пале- 
арктике особенно четырех областей: Евразиатекой таежной, А рктической 
тундровой, Североатлантической луговой и Северотихоокеанской луго- 
вой. Так, например, такие обычные доминанты подчиненного кустарнич- 
ково-травяного яруса хвойных лесов таежной области, как Йассіпіцт 
сз ійаеа, У. тутиЦиз, или только более северных хвойных лесов, 
а также верховых сфагновых болот таежной области, как Уассіпіцт 
ийвіпозит, [едит раіиѕіте, Етреїтит півтит, играют роль эдификаторов 
или субэдификаторов в весьма многих ассоциациях всех остальных выше- 
упомянутых областей. В тундровой области эти кустарнички продви- 
гаются очень далеко на север. Они же господствуют в составе многих 
ассоциаций горных тундр таежной области. 

Многие эдификаторы лугов Североатлантической области, как Авго- 
8158 сарійагіз, Роа ртаїепзіз, ЕКезіцеа пита, Анійоханійит  одогайцт, 
являются также обычными растениями, часто также эдификаторами 
суходольных лугов таежной области. Но в последней луга эти носят 
вторичный характер, а в Североатлантической области первичный, 

Эдификаторы высокоразнотравных лугов Северотихоокеанской 
области обычны также в приохотекой части таежной области, а 
отчасти и более южной Дальневосточной лесной области. Недро- 
вый стланик Фішх ритііа, характерный для камчатской и куриль- 
ской частей Северотихоокеанской области, а также и для берин- 
гийской части тундровой области, обычен и в восточносибирской и при- 
охотекой частях Евразиатской таежной области, где кедровый стланик 
це только образует заросли выше границы леса в горах, но и спускается 
в лесной пояс, образуя подлесок в некоторых лиственничных лесах. 

Конечно, указанные радиации компонентов таежной области в сосед- 
ние области (а в некоторых случаях возможно — и наоборот) не одно- 
возрастны, хотя, видимо, в основном приурочены к голоцену, отчасти 


* Продвижение синузий или более сложных образований — фитоценозов, 
конечно, слагается из отдельных продвижений видов, 
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плейстоцену. Но во всяком случае, все эти радиации позволяют объеди- 
нить таежную, океанические луговые и тундровую области внетропиче- 
ской Евразии в одну аркто-бореальную группу 
областей, обнаруживающую ясные флороценогенетические связи 
как в прошлом, так и настоящем. 

На этих же основаниях можно объединить впустынно - степ- 
ную группу областей пустынную и степную области Евра- 
зии, хотя здесь такое взаимное проникновение степных и пустынных 
растений и синузий выражено не столь резко, как в предыдущем случае. 
Заметное проникновение пустынных и степных элементов (целых фито- 
ценозов) наблюдается и в южной и восточной окраинах Средиземномор- 
ской подобласти, где последняя контактирует с пустынной областью. 
Более повсеместное явление в Средиземноморской подобласти на каме- 
нистых склонах представляют фитоценозы фриганы, состоящие из ксеро- 
фитных кустарничков и отчасти полукустарничков; фригана не в меньшей, 
если не в большей степени, характерна для каменистых субстратов в мало- 
азиатской, переднеазиатской и среднеазиатской частей пустынной области. 
Частично фригана в Средиземноморье является вторичным явлением, 
Отдельные компоненты фриганы проникают и в более разреженные 
участки вечнозеленых лесов и кустарников. Как известно, М. Г. Попов, 
основываясь на флорогенетических соображениях, включает Средиземно- 
морскую вечнозеленолесную и Азиатскую пустынную области в свою 
область Древнего Средиземья, что, как видно из вышеизложенного, 
имеет известные основания и в современных процессах флороценогенеза. 
Однако в связи є зтим необходимо указать, что многие лесные компоненты 
Средиземноморской вечнозеленой области, в том числе ряд эдификаторов, 
обнаруживают третичные генетичеекие связи с Янонско-К итайской вечно- 
зеленолесной областью, которую Иопов относит к «области Гинкго». 

Обе широколиственнолесные области — Европейская п Дальнево- 
сточная, также обнаруживающие третичные флорогенетические связи, 
характеризуются сравнительной фитоценотической устойчивостью: особо 
характерные для них широколиственные леса ‚часто сохраняют свой - 
ственный им неморальный облик даже в контактных зопах. Однако, как 
и во всех других областях, и в эти две неморальные области проникают 
в особых почвенных и гидрологических условиях фитоценозы, свойствен-, 
ные соседним областям. | 
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